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Resumen
Los aﬂoramientos costeros de la provincia de Santa Cruz que corresponden a
sedimentos de Edad Santacrucense (Mioceno temprano) son excepcionales por la gran
cantidad de restos fo´siles y su excelente calidad de preservacio´n. Estas caracterı´sticas
permiten utilizar los fo´siles recuperados de estas capas para analizar los tres atributos
ba´sicos de un estudio paleobiolo´gico: taman˜o corporal, dieta y preferencia/uso de
sustrato.
En estos yacimientos, los tipoterios y roedores representan una gran proporcio´n
de los mamı´feros herbı´voros euterios de taman˜o pequen˜o a mediano. Los primeros se
clasiﬁcan dentro de los ungulados nativos sudamericanos, un grupo que comprende
diversos linajes extinguidos que evolucionaron en aislamiento en Ame´rica del Sur
durante gran parte el Cenozoico. Sin embargo, los tipoterios se asemejan ma´s a
roedores, lagomorfos y muste´lidos que a los ungulados actuales. Entre los roedores,
hay representantes de las cuatro superfamilias de caviomorfos actuales: Cavioidea,
Octodontoidea, Chinchilloidea y Erethizontoidea. Los taxones con restos que permiten
la realizacio´n de los estudios propuestos en esta tesis son Interatherium, Protypotherium,
Hegetotherium y Pachyrukhos (Typotheria), y Neoreomys, Eocardia, Schistomys, Perimys y
Steiromys (Rodentia).
El objetivo general de esta tesis es contribuir a la comprensio´n integral de la
paleoecologı´a de la biota de Edad Santacrucense, en base a estudios morfofuncionales
detallados considerando el contexto ﬁlogene´tico de los grupos estudiados.
Los objetivos especı´ﬁcos incluyen: 1) Realizar un estudio de la variabilidad
morfolo´gica del esqueleto apendicular de tipoterios y roedores santacrucenses; 2)
Realizar estudios de forma y funcio´n sobre uso del sustrato (trepador, corredor,
cavador, etc.); 3) Generar hipo´tesis sobre el uso diferencial del ambiente por los
mamı´feros dentro del rango de taman˜o estudiado. Con el ﬁn de cumplir con los
objetivos propuestos se realizaron las siguientes tareas.
Descripcio´n del esqueleto apendicular, con e´nfasis en caracterı´sticas con valor
morfofuncional como proporciones, carillas de articulacio´n y accidentes para la
insercio´n de mu´sculos y ligamentos.
Cuantiﬁcacio´n de la forma de las carillas articulares de los restos o´seos
estudiados (tanto de los extinguidos como de los vivientes) por medio de la
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morfometrı´a geome´trica en 3D.
Ana´lisis morfofuncional cualitativo integrando la informacio´n generada en las
descripciones anato´micas e inferencias de los tejidos blandos basadas en la
muestra viviente.
Ana´lisis ecomorfolo´gico basado en la morfologı´a tridimensional de las carillas
articulares cuantiﬁcadas mediante la morfometrı´a geome´trica en 3D.
Integracio´n de la informacio´n obtenida a partir de los ana´lisis cualitativo y
cuantitativo.
Generacio´n de hipo´tesis acerca del uso de sustrato en los tipoterios y roedores
santacrucenses.
Interpretacio´n del uso de sustrato propuesto y el rol biolo´gico que cumplirı´a en
la vida de los organismos.
Discusio´n acerca de las implicancias paleosinecolo´gicas basadas en las hipo´tesis
generadas y el rol biolo´gico propuesto, en el contexto de la paleocomunidad de
mamı´feros santacrucenses.
Los ana´lisis realizados permitieron poner a prueba las hipo´tesis previas sobre
uso de sustrato de tipoterios y roedores en el marco de ana´lisis morfofuncionales
y ecomorfolo´gicos, ası´ como generar nuevas hipo´tesis para cada uno de los nueve
ge´neros estudiados.
Las siguientes son las conclusiones ma´s relevantes de esta tesis.
• Existe una gran diversidad morfolo´gica en el postcra´neo de los tipoterios y
roedores santacrucenses.
• La morfologı´a funcional cualitativa representa una herramienta clave para
realizar inferencias paleobiolo´gicas en base a interpretaciones comparativas y
biomeca´nicas.
• La morfologı´a funcional permitio´ generar un perﬁl biomeca´nico para cada taxo´n
que permite estimar las capacidades, ventajas y desventajas para los diferentes
tipos de acciones que pudieron haber realizado (facultades).
• La morfometrı´a geome´trica en 3D resulto´ ser una herramienta muy u´til para
describir cuantitativamente la morfologı´a de las carillas articulares y realizar
comparaciones entre taxones.
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• La morfologı´a de las carillas articulares esta´ muy inﬂuenciada por la historia
ﬁlogene´tica de los grupos y en algunos casos esta dependencia opaca las posibles
interpretaciones ecomorfolo´gicas.
• La carilla articular que reﬂeja ma´s claramente las diferencias debidas a la
ﬁlogenia es la carilla proximal de la ulna (escotadura troclear + escotadura
radial). Las dos carillas del hu´mero, la proximal del radio y la distal del fe´mur
reﬂejan mejor diferencias ecomorfolo´gica que las dema´s carillas. Las carillas
articulares con mayor correlacio´n entre la forma y el taman˜o son la proximal
del hu´mero y de la ulna.
• El uso de metodologı´as diferentes, en esta tesis representadas por la morfologı´a
funcional cualitativa y la ecomorfologı´a basada en morfometrı´a geome´trica en
3D, ayuda a realizar interpretaciones paleobiolo´gicas ma´s robustas, permitiendo
combinar los diferentes resultados.
• La integracio´n de los resultados obtenidos con las metodologı´as propuestas
permitio´ asignar a cada ge´nero analizado una categorı´a de uso de sustrato
primario y ocasionalmente, categorı´as secundarias.
• Se reconocieron distintos usos de sustrato a los cuales pudieron asignarse
los taxones extintos analizados: ambulatorio (Protypotherium, Hegetotherium y
Neoreomys), cavador (Perimys), trepador (Interatherium y Steiromys) y corredor
(Pachyrukhos, Eocardia y Schistomys), con diferentes categorı´as secundarias en
cada caso.
• Los diferentes usos de sustrato por parte de estos mamı´feros indicarı´an una
particio´n del uso del ha´bitat que podrı´a haber disminuido la competencia por
el alimento.
• En base al uso de sustrato y taman˜o corporal, se propuso a Protypotherium,
Hegetotherium yNeoreomys como las presas ma´s accesibles para los depredadores
de mediano taman˜o representados por metaterios y aves.
• La informacio´n propuesta contribuye al conocimiento integral de la
paleoecologı´a de mamı´feros santacrucenses aportando hipo´tesis novedosas
para el uso de sustrato de los tipoterios y roedores pertenecientes a esta fauna.
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Abstract
Outcrops of the continental Santa Cruz Formation (lower Miocene) on the Atlantic
Coast of Santa Cruz Province are exceptional due to their large amount of fossil
remains and their excellent state of preservation. These characteristics allow the use of
fossils recovered from these layers to analyze three basic attributes of a paleobiological
study: body size, diet and preference / use of substrate.
In this Formation, typotheres and rodents represent a large proportion of small to
medium eutherian herbivorous mammals. The ﬁrst are a group of South American
native ungulates that comprises several extinct lineages that evolved in isolation in
South America during much of the Cenozoic. However, typotheres are more similar
to rodents, lagomorphs and mustelids than to extant ungulates. Among rodents,
there are representatives of the four extant caviomorph superfamilies: Cavioidea,
Octodontoidea, Chinchilloidea and Erethizontoidea. The taxa with remains that allow
the studies proposed in this thesis are Interatherium, Protypotherium,Hegetotherium and
Pachyrukhos (Typotheria), and Neoreomys, Eocardia, Schistomys, Perimys and Steiromys
(Rodentia).
The goal of this thesis is to contribute to a comprehensive understanding of the
paleoecology of the Santacrucian biota, based on detailed morphofunctional studies
considering the phylogenetic context of the groups under study. The objectives
include: 1) Carry out a study of the morphological variability of the appendicular
skeleton of typotheres and rodents of the Santa Cruz Formation (lower Miocene,
Patagonia); 2) Perform form and function studies about the use of substrate (climber,
runner, digger, etc.); 3) Postulate hypotheses about the differential use of the
environment by mammals within the size range studied.
In order to achieve the objectives the following tasks were carried out.
Description of the appendicular skeleton, with emphasis on features with
morphofunctional value such as proportions, articular surfaces and muscle and
ligaments scars.
Quantiﬁcation of the shape of the articular surfaces of the bones (of both extinct
and living taxa) by 3D geometric morphometrics.
Qualitative morphofunctional analysis, integrating the information provided by
the anatomical description and inferences of the soft tissues based on the living
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sample.
Ecomorphological analysis based on the three-dimensional morphology of the
articular surfaces quantiﬁed by 3D geometric morphometrics.
Integration of the information obtained from the qualitative and quantitative
analyses.
Generation of hypotheses about the use of substrate in the typotheres and
rodents of Santa Cruz.
Interpretation of the proposed uses of substrate and the biological role they
would play in the life of organisms.
Discussion on the paleosinecological implications of the hypotheses generated
and the proposed biological role, in the context of the Santacrucian mammalian
paleocommunity.
The analyses performed allowed to test the previous hypotheses on the use of
substrate of typotheres and rodents in the framework of morphofunctional and
ecomorphological analysis, as well as to generate new hypotheses for each of the nine
genera studied.
The folowing are the most relevant conclusions of this thesis.
• There is a great morphological diversity in the postcranium of Santacrucian
typotheres and rodents.
• Qualitative functional morphology represents a key tool for making
paleobiological inferences based on comparative and biomechanical
interpretations.
• Functional morphology allowed the construction of a biomechanical proﬁle for
each taxon, that allows estimating the advantages and disadvantages for the
different types of actions that could have done (faculties).
• 3D geometric morphometrics proved to be a very useful tool to quantitatively
describe the morphology of articular surfaces and make comparisons.
• The morphology of the articular surfaces is inﬂuenced to a great extent by
the phylogenetic history of the groups; in some cases this obscured possible
ecomorphological interpretations.
• The articular surface that most clearly reﬂects the differences due to phylogeny
is the proximal ulnar facet (trochlear notch + radial notch). The articular surfaces
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with better ecomorphologic resolution were that of the scapula, the two surfaces
of the humerus, the proximal surface of the radius and the distal surface of the
femur. The articular surfaces with the greatest correlation between shape and
size were the proximal surface of humerus and ulna.
• The use of different methodologies, in this thesis represented by the qualitative
functional morphology and the ecomorphology based on 3D geometric
morphometrics, helps to perform more robust paleobiological interpretations,
allowing combining the different results.
• The integration of the results obtainedwith the proposedmethodologies allowed
to assign a category of primary use of substrate to each analyzed genus and,
occasionally, secondary categories.
• Different uses of the substrate to which the extinct taxa could be assigned
were recognized: ambulatory (Protypotherium, Hegetotherium and Neoreomys),
digger (Perimys), climber (Interatherium and Steiromys) and runner (Pachyrukhos,
Eocardia and Schistomys), with different secondary categories in each case.
• The different uses of substrate by these mammals would indicate a partition of
habitat use that could have reduced competition for food.
• Based on the use of substrate and body size, Protypotherium, Hegetotherium
and Neoreomys were proposed as the most accessible prey for medium-sized
predators, represented by metatherians and birds.
• The proposed information contributes to the comprehensive knowledge of the
paleoecology of Santacrucian mammals, producing new hypotheses for the use





Tradicionalmente, el estudio de los mamı´feros extinguidos se ha basado
mayormente en material craneano y dentario del registro fo´sil. La falta de
conocimiento de los restos postcraneales provoca una notable pe´rdida de informacio´n,
tanto en enfoques sistema´ticos, ﬁlogene´ticos y paleobiolo´gicos. De acuerdo con la
deﬁnicio´n original de Abel (1911), estos u´ltimos exploran las adaptaciones de los
organismos fo´siles para determinar su forma de vida. En el contexto de un estudio
paleobiolo´gico, el postcra´neo provee importante informacio´n para la interpretacio´n
de ha´bitos locomotores, preferencia y uso de sustrato (Jenkins, 1973; Argot, 2001, 2002;
Rose y Chinnery, 2004; Elissamburu y Vizcano, 2004; Candela y Picasso, 2008; Toledo
et al., 2012).
Debido a la abundancia, riqueza taxono´mica y calidad de preservacio´n, los fo´siles
de la Formacio´n Santa Cruz (Mioceno inferior alto; Perkins et al., 2012), son los que
mejor permiten realizar estudios paleobiolo´gicos e interpretar la diversidad biolo´gica
de losmamı´feros en la parte austral de Ame´rica del Sur (Patagonia) con anterioridad al
Gran Intercambio Bio´tico Americano (Vizcaı´no et al., 2012b). El registro de mamı´feros
fo´siles de esta formacio´n es conocido desde hace ma´s de un siglo, principalmente a
trave´s de los trabajos de F. Ameghino (1887, 1889, 1891) y los “Reports of the Princeton
University Expeditions to Patagonia” compilada y editada por W. B. Scott entre 1903
y 1932, incluyendo extensas descripciones anato´micas y detalladas ilustraciones. Las
descripciones y ﬁguras de la obra de Scott se basan en numerosos especı´menes
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colectados por las expediciones de J. B. Hatcher de Princeton University (1896-1899)
depositados en las colecciones del YPM (Yale Peabody Museum, New Haven) y del
AMNH (American Museum of Natural History, New York) de EE. UU. y las de C.
Ameghino depositados en el MACN (Museo Argentino de Ciencias Naturales de
Buenos Aires) y en el MLP (Museo de La Plata).
Los aﬂoramientos en la plataforma intermareal de la regio´n costera de la provincia
de Santa Cruz entre las desembocaduras de los rı´os Gallegos y Coyle (Figura 1.1)
contienen el conjunto ma´s rico de cra´neos y esqueletos articulados de Ame´rica del Sur
(Hatcher, 1903; Vizcaı´no et al., 2012b). Entre losmamı´feros, a losmarsupiales, xenartros
y ungulados nativos presentes en el continente, al menos desde el Paleoceno, se le
suman dos linajes alo´ctonos que se diversiﬁcaron notablemente: roedores y primates
(Marshall y Cifelli, 1990).
Se destaca la gran cantidad de restos de mamı´feros herbı´voros de taman˜o pequen˜o
amediano provenientes de la Formacio´n Santa Cruz. La gran diversidad demamı´feros
en este rango de taman˜o sugiere una amplia superposicio´n en el uso del ambiente
que podrı´a atenuarse con diferentes usos del sustrato. Un ejemplo de esta diversidad
de mamı´feros de taman˜o pequen˜o a mediano se puede observar en el conjunto de
los tipoterios (Notoungulata, Typotheria) y los caviomorfos (Rodentia, Caviomorpha).
Como es la norma para el resto de los grupos, tambie´n existen escasos trabajos que
aborden el estudio del esqueleto apendicular de estos taxones desde un punto de vista
morfofuncional, ya sean cuantitativos con medidas lineares (Cassini et al., 2012a) o
combina´ndolas con descripciones e interpretaciones cualitativas (Elissamburu, 2004;
Candela y Picasso, 2008; Croft y Anderson, 2008; Candela et al., 2012).
A pesar de la enorme informacio´n recabada sobre la fauna proveniente de la
Formacio´n Santa Cruz (Scott, 1903-1932; Tauber, 1994, 1997 ver Vizcaı´no et al.,
2012b para revisio´n exhaustiva de las contribuciones sobre fauna santacrucense),
de la abundancia de ejemplares provenientes de esta unidad, del notable cuerpo
de conocimiento generado recientemente en torno a aspectos paleobiolo´gicos de
numerosos y diversos grupos reconocidos, y de la paleoecologı´a de la Formacio´n
(e. g. Candela y Picasso, 2008; Abello y Candela, 2010; Vizcaı´no et al., 2010; Cassini
et al., 2012b; Toledo et al., 2012, 2013; Cassini, 2013; Toledo et al., 2015; ver Vizcaı´no
et al., 2012a para interpretaciones morfofuncionales de cada grupo y paleoecolo´gicas
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del conjunto), quedan varios interrogantes respecto del contexto paleoecolo´gico de
los mamı´feros de Edad Santacrucense. Particularmente, au´n hay pocos estudios
morfofuncionales detallados e integrados del gremio de los mamı´feros herbı´voros
pequen˜os y medianos, como caviomorfos y ungulados, basados en ejemplares con
una procedencia estratigra´ﬁca precisa (Candela y Picasso, 2008; Candela et al., 2012).
Hasta la fecha no se han realizado estudios morfogeome´tricos en 3D enfocados en el
esqueleto postcraneal de esta fauna.
En esta tesis se estudiara´ el esqueleto apendicular de dos grupos de mamı´feros
herbı´voros pequen˜os ymedianos (tipoterios y roedores), tanto desde un punto de vista
cualitativo como morfogeome´trico, para comprender mejor la paleobiologı´a de este
gremio en la Formacio´n Santa Cruz.
1.2. Antecedentes
1.2.1. Marco geolo´gico y temporal
La Formacio´n Santa Cruz es la unidad continental terciaria ma´s extendida
geogra´ﬁcamente y de ma´s riqueza fosilı´fera de Argentina, aﬂorando de manera
discontinua en localidades dispersas por toda la Patagonia austral, desde el extremo
norte del Golfo de San Jorge hasta el norte de Tierra del Fuego y desde el Oce´ano
Atla´ntico hasta la Cordillera de los Andes (Marshall, 1976). Los depo´sitos de la
costa atla´ntica que se distribuyen entre los rı´os Coyle y Gallegos contienen restos
faunı´sticos excepcionalmente ricos y con excelente estado de preservacio´n (Vizcaı´no
et al., 2010, 2012b). Tauber (1994, 1997) reconocio´ dos miembros en los aﬂoramientos
costeros al sur del rı´o Coyle: una unidad inferior muy fosilı´fera, el Miembro Estancia
La Costa, con predominancia de depo´sitos pirocla´sticos, arcillas y fangolitas, y una
unidad superior con menos fo´siles, el Miembro Estancia La Angelina, compuesto
principalmente por arcillitas, fangolitas y areniscas. Los dosmiembros esta´n separados
por una evidente superﬁcie de discontinuidad visible en el acantilado entre Estancia
La Costa y Cabo Buen Tiempo (Matheos y Raigemborn, 2012).
El nuevo material estudiado en esta tesis ha sido recuperado de cuatro localidades
distribuidas alrededor de los 52◦ de latitud sur sobre la plataforma intermareal
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correspondiente al Miembro Estancia La Costa, aproximadamente 100 km al norte del
Estrecho de Magallanes (Figura 1.1).
Tauber (1997) describio´ una serie de niveles fosilı´feros (Figura 1.2) con restos de
vertebrados y propuso un esquema bioestratigra´ﬁco. Sin embargo, revisiones recientes
indican que muchos de ellos no representan una secuencia temporal (Fleagle et al.,
2012). Perkins et al. (2012) realizaron estudios de tefroestratigrafı´a en combinacio´n
con dataciones radiome´tricas 40Ar/39Ar proveyendo informacio´n de rangos de edad
y tasas de acumulacio´n de sedimento en la Formacio´n Santa Cruz. Las secciones ma´s
completas en la zona oriental indican que los sedimentos comenzaron a acumularse
hace aproximadamente 17.8 Ma y continuaron deposita´ndose ininterrumpidamente
hasta hace aproximadamente 16 Ma, mientras que en la zona andina este rango se
extiende de 19 a 14.3 Ma (Perkins et al., 2012). En este contexto, la antigu¨edad de
Formacio´n Santa Cruz se corresponde con el Mioceno temprano alto.
El ambiente depositacional del Miembro Estancia La Costa en el a´rea de estudio
fue interpretado por Tauber (1994, 1997) como un sistema ﬂuvial de baja energı´a
desarrollado bajo condiciones clima´ticas ca´lidas y hu´medas. Por otra parte, Matheos
y Raigemborn (2012) interpretaron la parte baja de este miembro como un ambiente
transicional ﬂuvial-marino con gradacio´n a un ambiente ﬂuvial, con inﬂuencia
de eventos de caı´da de ceniza volca´nica. Estos autores concluyeron que durante
la depositacio´n de este miembro el clima fue estacional y ca´lido, tendiendo al
enfriamiento y/o desecacio´n hacia el tope, en relacio´n al deterioro clima´tico del
Mioceno Medio.
A continuacio´n se detallan las localidades costeras de las cuales provienen los
nuevos materiales estudiados en esta tesis (Figura 1.1). Los datos de las localidades
esta´n basados en Vizcaı´no et al. (2012b) y las referencias que allı´ se brindan. Los
sedimentos en la mayorı´a de ellas esta´n representados por alternancias entre areniscas
toba´ceas y arcillitas verdosas. Anﬁteatro (ANF) esta´ ubicado aproximadamente en
51◦ 00’ de latitud sur y 69◦ 08’ de longitud oeste, 3 km al norte de la entrada a la
playa en Estancia La Costa. Estancia La Costa (ELC) se encuentra aproximadamente
en 51◦ 05’ de latitud sur y 69◦ 08’ de longitud oeste. Can˜ado´n Silva (CS) se ubica
aproximadamente en 51◦ 09’ de latitud sur y 69◦ 05’ de longitud oeste. Puesto Estancia
La Costa (PLC) se encuentra ubicado aproximadamente en 51◦ 12’ de latitud sur y
4



























































































































































Figura 1.1. Ubicacio´n geogra´ﬁca de las cuatro localidades costeras de la Formacio´n
Santa Cruz tratadas en esta tesis. Modiﬁcado de Vizcaı´no et al. (2010).
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Formación Cabo Buen Tiempo
Formación Monte León
A L Ar C
Figura 1.2. Columna estratigra´ﬁca de la Formacio´n Santa Cruz. Modiﬁcada de
Vizcaı´no et al. (2010).
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69◦ 04’ de longitud oeste, unos 12 km al sur de ELC. El a´rea de exposicio´n es de
aproximadamente 3 km en sentido norte-sur y entre 300 y 400 m en sentido este-oeste.
La seleccio´n de estas cuatro localidades (ANF, ELC, PLC, CS) esta´ relacionada con
la breve expansio´n temporal que representarı´an (Perkins et al., 2012; Kay et al., 2012).
Los niveles fosilı´feros 1-7 (Figura 1.2) propuestos por Tauber (1994) para esta parte de
la costa podrı´an ser correlacionados (Perkins et al., 2012) y la fauna presente en este




Los ungulados nativos sudamericanos son un conjunto de taxones extintos que
evolucionaron aisladamente en Ame´rica del Sur durante el Cenozoico (Bond, 1986).
Incluyen cinco grandes grupos: astrapoterios, pyroterios, xenungulados, litopternos
y notoungulados (Patterson y Pascual, 1968; Simpson, 1980; Bond et al., 1995). Sus
relaciones ﬁlogene´ticas con los ungulados actuales no son claras (Horovitz, 2004) y
han sido poco exploradas (Billet, 2011). O’Leary et al. (2013), en un ana´lisis combinado
de caracteres morfolo´gicos y moleculares, postularon una relacio´n con los Afrotheria.
Welker et al. (2015) los relacionaron con los perissodactyla modernos en base a
secuencias de aminoa´cidos del cola´geno.
Notoungulata es el grupo ma´s abundante y diverso de los ungulados nativos y
se conoce para la mayor parte del Cenozoico (Simpson, 1936; Patterson y Pascual,
1968; Cifelli, 1985; Croft, 1999; Billet, 2011). Los notoungulados contienen dos grupos
monoﬁle´ticos principales: Toxodontia y Typotheria (Billet, 2010). Los Toxodontia
incluyen animales grandes que recuerdan a hipopo´tamos o rinocerontes (Croft, 1999),
mientras que los Typotheria esta´n compuesto por animales pequen˜os a medianos muy
diferentes a los ungulados actuales, comparables a roedores, lagomorfos e incluso
muste´lidos (Ameghino, 1889; Cope, 1897; Sinclair, 1909; Bond et al., 1995; Croft, 1999;
Elissamburu, 2004; Elissamburu y Vizcano, 2004; Croft y Anderson, 2008; Cassini et al.,
2012a).
En los aﬂoramientos de la Formacio´n Santa Cruz se encuentran representantes
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de cuatro ge´neros pertenecientes a dos familias de Typotheria: Protypotherium e
Interatherium (Interatheriidae), Hegetotherium y Pachyrukhos (Hegetotheriidae). Su
masa corporal adulta ha sido estimada entre 1 y 10 Kg, segu´n los ge´neros. Cassini
et al. (2012a,b) reportaron una masa de entre 3.8 y 7.73 Kg para Protypotherium, 2.38 Kg
para Interatherium, 7.71 Kg para Hegetotherium y 2.13 Kg para Pachyrukhos.
Los tipoterios han sido tradicionalmente considerados herbı´voros con ha´bitos
pastadores (Scott, 1913; Bond, 1986; Tauber, 1997). Townsend y Croft (2008),
analizando el microdesgaste de los molares, postularon que Protypotherium podrı´a
haber sido un ramoneador que consumı´a hojas y frutos blandos. McCoy y Norris
(2012) estudiaron la dentadura y estructura craneal deHegetotherium y postularon que
concuerdan con las caracterı´sticas de mamı´feros que se alimentan perforando madera
para extraer larvas. Cassini (2013) concluyo´ que Protypotherium e Interatherium habrı´an
sido predominantemente pastadores, mientras que Hegetotherium y Pachyrukhos
habrı´an tenido una alimentacio´n mixta.
En cuanto a su modo de locomocio´n, Sinclair (1909) caracterizo´ a los dos
Hegetotheriidae santacrucenses como saltadores y a los dos Interatheriidae como
cursoriales. En un estudio de proporciones anato´micas con importancia funcional
en los miembros, Elissamburu (2004) reconocio´ como cavadores a Hegetotherium e
Interatherium y como cavadores ocasionales a Pachyrukhos y Protypotherium. Croft y
Anderson (2008) sen˜alaron que Protypotherium habrı´a sido un mamı´fero generalizado
terrestre con tendencia a la cursorialidad, mientras que Interatherium habrı´a sido mas
parecido a un muste´lido y probablemente ma´s fosorial (sensu Elissamburu, 2004), pero
no cursorial. Cassini et al. (2012a) caracterizaron a los tipoterios santacrucenses como
gra´ciles y a´giles en comparacio´n con el resto de los ungulados santacrucenses. Para
estos autores, Pachyrukhos habrı´a sido el ma´s a´gil y ra´pido, seguido de Hegetotherium
(probable cavador ocasional) y Protypotherium, siendo Interatherium un posible cavador
ocasional con la capacidad de nadar y trepar.
Caviomorpha
El orden Rodentia es el grupo ma´s diverso de Mammalia, conteniendo cerca del
42% de las especies de esta Clase (Honeycutt, 2009).
Estudios ﬁlogene´ticos recientes (Blanga-Kanﬁ et al., 2009; Honeycutt, 2009)
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reconocen tres grandes clados para el orden, el grupo de las ardillas (=Sciuromorpha
sensuHoneycutt, 2009), otro que incluye las ratas, ratones y formas aﬁnes (incluyendo
Castorimorpha, Myomorpha y Anomaluromorpha sensu Honeycutt, 2009) y los
Ctenohystrica, que incluyen a los Ctenodactylidae y a los Hystricognathi. Algunos
se reﬁeren a los Ctenohystrica como Hystricomorpha (e. g. Honeycutt, 2009). Sin
embargo, Upham y Patterson (2015) preﬁeren el te´rmino Ctenohystrica (Huchon
et al., 2000) para evitar confusiones con la condicio´n hystricomorpha de los mu´sculos
masete´ricos (cara´cter no compartido por todos los miembros del grupo) .
En Ame´rica del Sur, los Hystricognathi esta´n representados por los Caviomorpha
(o Hystricognathi del Nuevo Mundo), que incluyen a todos los roedores ende´micos
de este continente (Wood y Patterson, en Wood, 1955). El te´rmino “caviomorfos”
fue por muchos an˜os un te´rmino informal pero actualmente se considera un grupo
monoﬁle´tico en base a datos moleculares y morfolo´gicos, lo que indicarı´a una
u´nica invasio´n de ancestros africanos representados actualmente por los Phiomorpha
(Huchon y Douzery, 2001; Honeycutt, 2009; Antoine et al., 2012).
Entre los Caviomorpha se reconocen cuatro clados principales, los cuales
son identiﬁcados, tanto en las propuestas sistema´ticas tradicionales como en los
ana´lisis cladı´sticos ma´s recientes, como superfamilias: Erethizontoidea (puerco
espines), Octodontoidea (ratas espinosas, coruros, coipos, ratas chinchillas y hutı´as),
Chinchilloidea (chinchillas, vizcachas, pacaranas) y Cavioidea (agutı´es, cuises, maras,
capybaras) (Huchon y Douzery, 2001; Blanga-Kanﬁ et al., 2009; Fabre et al., 2012).
Durante gran parte del Cenozoico (desde el Eoceno medio en Peru´ y el Oligoceno
temprano en Chile; Flynn et al., 2003; Antoine et al., 2012), los caviomorfos
evolucionaron en aislamiento en Ame´rica del Sur desarrollando una importante
diversidad taxono´mica. En el Mioceno temprano de la Formacio´n Santa Cruz ya
estaban representadas las cuatro superfamilias sen˜aladas, lo que permite evaluar
comparativamente los roedores santacrucenses y vivientes dentro de los mismos
niveles taxono´micos (Candela et al., 2012).
En te´rminos taxono´micos, se conoce una importante diversidad (20 ge´neros sensu
Scott, 1905) de caviomorfos en la Formacio´n Santa Cruz (ver Ameghino, 1887;
Scott, 1905; Candela, 2000; Pe´rez, 2010). Como no se conoce el postcra´neo de todos,
en esta tesis sera´n tratados cinco de estos ge´neros de los cuales se cuenta con
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restos craneales y postcraneales claramente asociados y en buenas condiciones de
preservacio´n: Neoreomys, Eocardia y Schistomys (Cavioidea), Perimys (Chinchilloidea)
y Steiromys (Erethizontoidea).
Candela et al. (2012) reportaron una masa media de aproximadamente 14 kg para
Steiromys duplicatus, de casi 3 kg para Eocardia ﬁssa y de alrededor de 7.5 kg para
Neoreomys australis. Schistomys tiene un taman˜o similar a Eocardia y las especies de
Perimys varı´an mucho en taman˜o, desde ma´s pequen˜as que Eocardia hasta taman˜os
similares a Neoreomys australis.
Con respecto a la dieta, Candela et al. (2012) propusieron para Steiromys duplicatus
una dieta de elementos ma´s duros y abrasivos que la de los puercoespines actuales (la
cual incluye frutas, semillas y hojas); para Neoreomys australis una dieta de elementos
de mayor dureza que los consumidos por Dasyprocta (que tambie´n incluye frutas,
semillas y hojas) y para Eocardia ﬁssa una dieta similar a Dolichotis y Pediolagus (que
incluye pastos y hierbas).
Candela et al. (2012) postularon que el puercoespı´n Steiromys duplicatus habrı´a sido
una forma semiarborı´cola, similar al viviente Erethizon dorsatum; Neoreomys australis
habrı´a sido cursorial, ma´s similar a la especie viviente Agouti paca (Agoutidae) que
a las especies de Dasyprocta, probablemente con cierta habilidad para nadar; los
eoca´rdidos habrı´an sido a´giles cursoriales con ha´bitos locomotores similares a los del
ca´vido viviente Pediolagus salinicola.
1.2.3. Paleobiologı´a
Siguiendo la deﬁnicio´n brindada en la seccio´n 1.1, con los estudios paleobiolo´gicos
se intenta entender el modo de vida de los organismos en el pasado, existiendo
diferentes aproximaciones para este tipo de estudios. Tres de las principales
herramientas utilizadas en un ana´lisis paleobiolo´gico son: la morfologı´a funcional, la
biomeca´nica y la ecomorfologı´a.
Vizcaı´no et al. (2016), basa´ndose en Plotnick y Baumiller (2000), brindaron las
siguientes deﬁniciones que se utilizaran en esta tesis: “la morfologı´a funcional
analiza de que´ manera la forma causa, permite o restringe las funciones que puede
realizar un organismo; la biomeca´nica analiza las relaciones entre forma y funcio´n
de los organismos utilizando los principios de la fı´sica y la ingenierı´a; ﬁnalmente,
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la ecomorfologı´a analiza la variacio´n de forma en relacio´n con el ambiente, la
ontogenia y la ﬁlogenia”. Estas tres herramientas no funcionan aisladamente sino que
muchas veces se complementan. Por ejemplo, en un ana´lisis de morfologı´a funcional
frecuentemente se realizan inferencias basadas en aspectos biomeca´nicos.
Para realizar un ana´lisis de morfologı´a funcional (=morfofuncional) es necesario
diferenciar los conceptos de rasgo, forma, funcio´n, facultad y rol biolo´gico. Bock y von
Wahlert (1965) brindaron las siguientes deﬁniciones para estos conceptos: un rasgo
es una parte de un organismo, incluyendo morfologı´a, comportamiento y ﬁsiologı´a;
la forma es la apariencia, conﬁguracio´n, composicio´n, etc., del rasgo; la funcio´n es lo
que un rasgo hace o co´mo funciona; la facultad es la combinacio´n de una forma y
su funcio´n particular, llamado “complejo forma-funcio´n”, o lo que un rasgo es capaz
de hacer en la vida de un organismo; el rol biolo´gico se reﬁere a co´mo el organismo
utiliza una facultad durante su vida en el contexto de su ambiente.
Tanto en la morfologı´a funcional como en la ecomorfologı´a se pueden utilizar
organismos vivientes como muestra de comparacio´n para hacer inferencias sobre
organismos extintos. En algunos casos es conveniente utilizar taxones relacionados
ﬁlogene´ticamente para entender las homologı´as de los diferentes rasgos analizados.
Hay otros casos en los que las especies vivientes tienen morfologı´as extremadamente
diferentes a las extintas, por lo que resultan inadecuadas como modelo de
comparacio´n y es preferible utilizar analogı´as en lugar de homologı´as (ver Shockey
et al., 2007). Estos “ana´logos actuales” son organismos que pueden tener forma y
taman˜o similar a los del objeto de estudio aunque no se deba a ancestralidad comu´n.
En el caso de esta tesis, los roedores pueden compararse con los roedores vivientes,
pero para los tipoterios hay que buscar ana´logos que ayuden en las interpretaciones.
Los ana´logos actuales que se utilizara´n en las comparaciones con los tipoterios son
roedores y carnı´voros de taman˜o similar, por sus semejanzas morfolo´gicas.
Distintos aspectos de la paleobiologı´a de tipoterios y caviomorfos santacrucenses
han sido estudiados por varios autores: estimaciones de masa corporal (Croft, 2000;
Candela y Picasso, 2008; Pe´rez, 2010; Elissamburu, 2012; Candela et al., 2012; Cassini
et al., 2012b), estudios del aparato masticatorio (Townsend y Croft, 2008; Candela
et al., 2012; Cassini et al., 2012a; McCoy y Norris, 2012; Cassini, 2013) y estudios del
aparato locomotor. Estos u´ltimos relacionan la morfologı´a postcraneal con el uso y
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preferencia de sustrato y son de particular importancia en el contexto de esta tesis. El
uso y preferencia de sustrato en tipoterios santacrucenses fue abordada por Sinclair
(1909), Elissamburu (2004), Croft y Anderson (2008) y Cassini et al. (2012a). En el caso
de los caviomorfos santacrucenses los u´nicos estudios son los de Candela y Picasso
(2008) y Candela et al. (2012).
1.3. Objetivos e hipo´tesis
Objetivo general
Contribuir a la comprensio´n integral de la paleoecologı´a de la biota de Edad
Santacrucense (Mioceno temprano), en base a trabajo de campo con control
estratigra´ﬁco y estudios morfofuncionales detallados, considerando el contexto
ﬁlogene´tico de los grupos estudiados.
Objetivos especı´ﬁcos
1. Realizar un estudio de la variabilidad morfolo´gica del esqueleto
apendicular de tipoterios y roedores de la Formacio´n Santa Cruz
(Mioceno inferior alto, Patagonia)
2. Realizar estudios de forma y funcio´n sobre uso del sustrato
(trepador, corredor, cavador, etc.).
3. Generar hipo´tesis sobre el uso diferencial del ambiente por los
mamı´feros dentro del rango de taman˜o estudiado.
Hipo´tesis de trabajo
Hipo´tesis general
Existio´ una particio´n de nicho entre los mamı´feros euterios herbı´voros
generalizados de taman˜o pequen˜o a mediano (tipoterios y roedores) explicada
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por el uso diferencial del espacio que indica diferencias en el tipo de locomocio´n
y uso del sustrato.
Hipo´tesis particulares
Neoreomys fue generalizado con probables capacidades nadadoras, similar a
Cuniculus paca.
Eocardia fue corredor, similar a Pediolagus salinicola.
Schistomys fue corredor.
Perimys tuvo ha´bitos similares a los de los chinchı´llidos vivientes, con capacidad
de moverse de manera a´gil y realizar saltos.
Steiromys fue un trepador.
Protypotherium fue corredor y cavador ocasional.
Interatherium no tuvo ninguna especializacio´n, pudiendo haber nadado, trepado
y tal vez cavado con facilidad.
Hegetotherium fue cavador.





AMNH — American Museum of Natural History, New York, USA.
CNP — Centro Nacional Patago´nico, Puerto Madryn, Argentina.
MACN — Museo Argentino de Ciencias Naturales “Bernardino
Rivadavia”, Buenos Aires, Argentina.
FMNH — Field Museum of Natural History, Chicago, USA.
MCN — Museu de Ciencias Naturais, Porto Alegre, Brasil.
MLP — Museo de La Plata, La Plata, Argentina.
MMP — MuseoMunicipal de Ciencias Naturales Lorenzo Scaglia,Mar del
Plata, Argentina.
MPM — Museo Regional Provincial “Padre M. J. Molina”, Rı´o Gallegos,
Argentina.
YPM — Yale Peabody Museum, Princeton University, New Haven, USA.
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2.2. Especı´menes
2.2.1. Fo´siles
Los ana´lisis se centraron en los materiales ma´s completos y mejor preservados
para facilitar la comparacio´n con los especı´menes actuales y minimizar el error en
los ana´lisis morfogeome´tricos. La muestra quedo´ constituı´da por un total de 126
especı´menes: 100 Typotheria y 26 Caviomorpha. La mayorı´a de los especı´menes
elegidos presentan, adema´s de los restos de postcra´neo analizados en esta tesis, restos
de cra´neo y/o mandı´bula que permitieron realizar determinaciones taxono´micas
conﬁables. Tambie´n se incluyeron materiales representados u´nicamente por restos
postcraneales cuando su calidad era adecuada y permitı´an una determinacio´n a nivel
gene´rico. En el marco de los proyectos en los cuales se encuentra enmarcada esta
tesis, estudios exhaustivos sobre el estatus sistema´tico de los ge´neros Interatherium e
Icochilus (adema´s de otros Interatheriinae) esta´n siendo llevados a cabo por el grupo
de investigacio´n, incluyendo una tesis de Licenciatura (Ferna´ndez, 2015) y una tesis
doctoral (Ferna´ndez, En curso), en las cuales se sen˜ala la validez de ambos ge´neros. Sin
embargo, considerando el cara´cter ine´dito de esos trabajos y la extrema semejanza en
el postcra´neo de estos dos ge´neros, se preﬁrio´ mantener el esquema cla´sico de Sinclair





MACN-A 9740-9742 Mandı´bula. Hu´mero y ulna. Horizonte y localidad:
Formacio´n Santa Cruz, Corriguen - Kaik.
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MACN-A 9743-9775 Mandı´bula. Esca´pula, hu´mero, radio y ulna. Horizonte y
localidad: Formacio´n Santa Cruz, Corriguen - Kaik.
Icochilus robustus
MACN-A 3456-3505 Cra´neo y mandı´bula. Hu´mero y calca´neo (y ma´s en
sedimento). Horizonte y localidad: Formacio´n Santa Cruz, Monte Observacio´n.
MACN-A 9821-9823 Mandı´bula. Hu´mero y fe´mur. Horizonte y localidad:
Formacio´n Santa Cruz, Monte Observacio´n.
MACN-A 9824-9831 Cra´neo y mandı´bula. Esca´pula. Horizonte y localidad:
Formacio´n Santa Cruz, Corriguen - Kaik.
Icochilus senilis
MACN-A 3596-3630 Cra´neo ymandı´bula. Esca´pula, hu´mero, radio, ulna y fe´mur.
Horizonte y localidad: Formacio´n Santa Cruz, Monte Observacio´n.
Icochilus sp.
AMNH 9483 Cra´neo y mandı´bula. Ulna y calca´neo. Horizonte y localidad:
Formacio´n Santa Cruz, Rı´o Gallegos.
Interatherium excavatum
YPM-PU 15043 Cra´neo y mandı´bula. Pelvis y fe´mur. Horizonte y localidad:
Formacio´n Santa Cruz, Coy Inlet.
YPM-PU 15146 Cra´neo y mandı´bula. Esca´pula, hu´mero y radio. Horizonte y
localidad: Formacio´n Santa Cruz, Coy Inlet.
Interatherium excavatus
FMNH P 12915/FMNH P 13239 Cra´neo y mandı´bula. Esqueleto completo
articulado. Horizonte y localidad: Formacio´n Santa Cruz, Estancia La Angelina.
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Interatherium extensum
YPM-PU 15041 Cra´neo y mandı´bula. Esca´pula, ulna, pelvis, fe´mur, tibia,
astra´galo y calca´neo. Horizonte y localidad: Formacio´n Santa Cruz, Coy Inlet.
Interatherium robustum
YPM-PU 15036 Cra´neo y mandı´bula. Esca´pula y hu´mero. Horizonte y localidad:
Formacio´n Santa Cruz, Coy Inlet.
YPM-PU 15100 Cra´neo y mandı´bula. Hu´mero, radio, ulna, fe´mur y tibia.
Horizonte y localidad: Formacio´n Santa Cruz, Coy Inlet.
YPM-PU 15300 Cra´neo y mandı´bula. Radio. Horizonte y localidad: Formacio´n
Santa Cruz, Coy Inlet.
YPM-PU 15348 Cra´neo y mandı´bula. Esqueleto articulado. Horizonte y
localidad: Formacio´n Santa Cruz, Killik Aike.
YPM-PU 15401 Cra´neo y mandı´bula. Esqueleto montado con una parte
reconstruida. Horizonte y localidad: Formacio´n Santa Cruz, Patagonia.
Interatherium sp.
AMNH 9129 Hu´mero y radio. Horizonte y localidad: Formacio´n Santa Cruz,
Miembro Estancia La Costa, Can˜ado´n de Las Vacas.
AMNH 9220 Cra´neo. Tibia, astra´galo y calca´neo. Horizonte y localidad:
Formacio´n Santa Cruz, Miembro Estancia La Costa, Estancia de Halliday.
AMNH 9557 Radio, ulna, pelvis, fe´mur, astra´galo y calca´neo. Horizonte y
localidad: Formacio´n Santa Cruz, Miembro Estancia La Costa, Rı´o Gallegos.
MPM-PV 15066 Hu´mero, radio y ulna. Horizonte y localidad: Formacio´n Santa
Cruz, Miembro Estancia La Costa, Puesto Estancia La Costa.
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MPM-PV 17442 Esca´pula, hu´mero, radio y ulna. Horizonte y localidad:
Formacio´n Santa Cruz, Miembro Estancia La Costa, Puesto Estancia La Costa.
MPM-PV 17447 Cra´neo y mandı´bula. Hu´mero, radio, pelvis y astra´galo.
Horizonte y localidad: Formacio´n Santa Cruz, Miembro Estancia La Costa, Puesto
Estancia La Costa.
MPM-PV 17450 Cra´neo y mandı´bula. Tibia, astra´galo y calca´neo. Horizonte y
localidad: Formacio´n Santa Cruz, Miembro Estancia La Costa, Puesto Estancia La
Costa.
MPM-PV 3469 Cra´neo y mandı´bula. Radio, ulna y astra´galo. Horizonte y
localidad: Formacio´n Santa Cruz, Miembro Estancia La Costa, Estancia La Costa.
MPM-PV 3471 Cra´neo y mandı´bula. Hu´mero. Horizonte y localidad: Formacio´n
Santa Cruz, Miembro Estancia La Costa, Anﬁteatro.
MPM-PV 3527 (La´mina I) Cra´neo y mandı´bula. Esca´pula, hu´mero, radio, ulna,
pelvis, fe´mur, tibia, astra´galo y calca´neo. Horizonte y localidad: Formacio´n Santa Cruz,
Miembro Estancia La Costa, Anﬁteatro.
MPM-PV 3539 Mandı´bula. Radio, pelvis, fe´mur y tibia. Horizonte y localidad:
Formacio´n Santa Cruz, Miembro Estancia La Costa, Estancia La Costa.
MPM-PV 3672 Cra´neo y mandı´bula. Hu´mero, radio y ulna. Horizonte y
localidad: Formacio´n Santa Cruz, Miembro Estancia La Costa, Puesto Estancia La
Costa.
MPM-PV 3694 Cra´neo. Esca´pula, hu´mero, pelvis, fe´mur, tibia y calca´neo.
Horizonte y localidad: Formacio´n Santa Cruz, Miembro Estancia La Costa, Anﬁteatro.
MPM-PV 4247 Cra´neo y mandı´bula. Radio. Horizonte y localidad: Formacio´n
Santa Cruz, Miembro Estancia La Costa, Puesto Estancia La Costa.
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MPM-PV 4263 Cra´neo y mandı´bula. Esca´pula, hu´mero, radio, ulna, pelvis,
fe´mur, astra´galo y calca´neo. Horizonte y localidad: Formacio´n Santa Cruz, Miembro
Estancia La Costa, Puesto Estancia La Costa.
MPM-PV 4312 Cra´neo y mandı´bula. Esca´pula, hu´mero, radio, y Estancia La
Costa, Puesto Estancia La Costa.
YPMPU 15095 Fe´mur. Horizonte y localidad: Formacio´n Santa Cruz, 10 millas al
sur de Coy Inlet.
YPM-PU 15133 Cra´neo. Pelvis. Horizonte y localidad: Formacio´n Santa Cruz,
Coy Inlet.
YPM-PU 15285 Pelvis, tibia y astra´galo. Horizonte y localidad: Formacio´n Santa
Cruz, 10 millas al sur de Coy Inlet.




AMNH 9187 Cra´neo y mandı´bula. Hu´mero, ulna, radio, fe´mur, tibia, astra´galo y
calca´neo. Horizonte y localidad: 15 millas al sur de Monte Leo´n.
YPM-PU 15341 Hu´mero (en pre´stamo, no se observo´). Ulna, radio, fe´mur (en
pre´stamo, no se observo´), tibia, y calca´neo. Horizonte y localidad: Formacio´n Santa
Cruz, Killik Aike.
YPM-PU 15649 Cra´neo y mandı´bula. Ulna, radio y tibia. Horizonte y localidad:
Formacio´n Santa Cruz, Killik Aike.
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Protypotherium australe
AMNH 9149 Cra´neo y mandı´bula. Hu´mero, ulna, radio, fe´mur, tibia, y astra´galo.
Horizonte y localidad: Formacio´n Santa Cruz, Can˜o´n Las Vacas.
AMNH 9221 Pelvis y tibia. Horizonte y localidad: Estancia de Halliday, Rı´o
Gallegos.
FMNH P 13043 Ulna. Horizonte y localidad: sin datos.
FMNH P 13235 Cra´neo. Hu´mero, ulna, tibia y calca´neo. Horizonte y localidad:
Formacio´n Santa Cruz, Estancia La Angelina, 12 millas al norte de Cabo Buen Tiempo.
MACN A 3887 - 3090 Mandı´bula. Hu´mero y tibia. Horizonte y localidad:
Formacio´n Santa Cruz, Sehuen.
MACN A 3901 Cra´neo y mandı´bula. Fe´mur, tibia y calca´neo. Horizonte y
localidad: Formacio´n Santa Cruz, Sehuen.
MACN A 3907 - 3909 Mandı´bula. Ulna. Horizonte y localidad: Formacio´n Santa
Cruz, Sehuen.
YPM-PU 15340 Mandı´bula. Pelvis, fe´mur (en pre´stamo, no se observo´) y tibia,
astra´galo y calca´neo. Horizonte y localidad: Formacio´n Santa Cruz, Killik Aike.
YPM-PU 15404 Mandı´bula. Fe´mur y tibia. Horizonte y localidad: Formacio´n
Santa Cruz, Killik Aike.
YPM-PU 15543 Fe´mur, tibia, astra´galo y calca´neo. Horizonte y localidad:
Formacio´n Santa Cruz, Estancia de Halliday.
YPM-PU 15588 Tibia. Horizonte y localidad: Formacio´n Santa Cruz, Killik Aike.
YPM-PU 15643 Cra´neo. Pelvis, fe´mur, tibia y astra´galo. Horizonte y localidad:
Formacio´n Santa Cruz, Estancia de Halliday.
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YPM-PU 15659 Radio, pelvis, fe´mur y tibia. Horizonte y localidad: Formacio´n
Santa Cruz, Killik Aike.
YPM-PU 15828 Cra´neo y mandı´bula. Esca´pula, hu´mero (en pre´stamo, no se
observo´), radio, ulna, pelvis, fe´mur (no se observo´), tibia, astra´galo y calca´neo.
Horizonte y localidad: Formacio´n Santa Cruz, Killik Aike.
YPM-PU 15892 Hu´mero, pelvis, fe´mur y tibia. Horizonte y localidad: Formacio´n
Santa Cruz, Estancia de Halliday.
AMNH 9566 (Tachado y corregido a Protypotherium attenuatum) Cintura pe´lvica
y miembros posteriores articulados en sedimento. Horizonte y localidad: Formacio´n
Santa Cruz.
Protypotherium furculosum
MACN A 3970 - 3976 Cra´neo y mandı´bula. Hu´mero y calca´neo. Horizonte y
localidad: Formacio´n Santa Cruz, Monte Observacio´n.
Protypotherium praerutilum
AMNH 9486 Cra´neo. Esqueleto incompleto en sedimento. Horizonte y localidad:
Formacio´n Santa Cruz, Estancia Felton, Rı´o Gallegos.
MACN A 1763 - 1775 Cra´neo. Fe´mur, tibia y hu´mero. Horizonte y localidad:
Formacio´n Santa Cruz.
MACN A 3927 - 3943 Cra´neo y mandı´bula. Ulna, radio y calca´neo. Horizonte y
localidad: Formacio´n Santa Cruz, Sehuen.
MACN A 9601 - 9611 Cra´neo. Hu´mero. Horizonte y localidad: Formacio´n Santa
Cruz, Monte Observacio´n.
YPM-PU 15161 Pelvis, fe´mur, tibia, astra´galo y calca´neo. Horizonte y localidad:
Formacio´n Santa Cruz, Coy Inlet.
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YPM-PU 15362 Pelvis, fe´mur, tibia, astra´galo y calca´neo. Horizonte y localidad:
Formacio´n Santa Cruz, Killik Aike.
YPM-PU 15364 Radio y ulna. Horizonte y localidad: Formacio´n Santa Cruz, Killik
Aike.
YPM-PU 15386 Pelvis, fe´mur, tibia, hu´mero y radio. Horizonte y localidad:
Formacio´n Santa Cruz, Coy Inlet.
Protypotherium sp.
YPM-PU 15386 Pelvis, fe´mur, tibia, hu´mero y radio. Horizonte y localidad:
Formacio´n Santa Cruz, Coy Inlet.
AMNH 9246 Cra´neo. Pelvis, fe´mur, tibia, astra´galo y calca´neo. Horizonte y
localidad: Formacio´n Santa Cruz, Estancia Felton, Rı´o Gallegos.
AMNH 9286 Cra´neo y mandı´bula. Ulna, pelvis, astra´galo y calca´neo. Horizonte
y localidad: Formacio´n Santa Cruz, Estancia Felton, Rı´o Gallegos.
AMNH 9560 Tibia. Horizonte y localidad: Formacio´n Santa Cruz, costa cerca de
Cabo Buen Tiempo.
AMNH 9562 Dos Cra´neos. Ulna, pelvis, fe´mur y tibia. Horizonte y localidad:
Formacio´n Santa Cruz.
AMNH 9567 Mandı´bula. Hu´mero, radio, ulna, pelvis, fe´mur, tibia y astra´galo.
Horizonte y localidad: Formacio´n Santa Cruz, Estancia de Halliday.
FMNH P 13237 Mandı´bula. Hu´mero, radio, ulna y pelvis. Horizonte y localidad:
Formacio´n Santa Cruz, Estancia de Halliday.
MPM-PV 15064 Cra´neo y mandı´bula. Hu´mero, radio, ulna, pelvis, astra´galo y
calca´neo. Horizonte y localidad: Formacio´n Santa Cruz, Miembro Estancia La Costa,
Estancia La Costa.
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MPM-PV 3583 Cra´neo y mandı´bula. Hu´mero. Horizonte y localidad: Formacio´n
Santa Cruz, Miembro Estancia La Costa, Puesto Estancia La Costa.
MPM-PV 4214 Hu´mero. Horizonte y localidad: Formacio´n Santa Cruz, Miembro
Estancia La Costa, Puesto Estancia La Costa.
MPM-PV 4336 (La´mina II) Cra´neo y mandı´bula. Esca´pula, radio, ulna, pelvis,
fe´mur y tibia. Horizonte y localidad: Formacio´n Santa Cruz, Miembro Estancia La
Costa, Puesto Estancia La Costa.
MPM-PV 4337 Cra´neo. Hu´mero, radio y ulna. Horizonte y localidad: Formacio´n
Santa Cruz, Miembro Estancia La Costa, Puesto Estancia La Costa.




FMNH P 13194 Cra´neo y mandı´bula. Pelvis, fe´mur, tibia, hu´mero, ulna, pelvis,
fe´mur, tibia, astra´galo y calca´neo. Horizonte y localidad: Formacio´n Santa Cruz,
Estancia La Costa.
FMNH P 15333 Fe´mur y tibia. Horizonte y localidad: Formacio´n Santa Cruz,
Killik Aike.
FMNH PM 1257 Pelvis, fe´mur, tibia, ulna, pelvis, fe´mur, tibia y astra´galo.
Horizonte y localidad: Formacio´n Santa Cruz, 3 millas al sur de Coy Inlet.
MACN A 9895 - 9908 Cra´neo. Hu´mero, radio, ulna, astra´galo y calca´neo.
Horizonte y localidad: Formacio´n Santa Cruz, Corriguen - Kaik.
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MACN A 9911 - 9913 Cra´neo y mandı´bula. Pelvis. Horizonte y localidad:
Formacio´n Santa Cruz, La Cueva.
YPM-PU 15093 Pelvis, fe´mur, y calca´neo. Horizonte y localidad: Formacio´n Santa
Cruz, Coy Inlet.
YPM-PU 15176 Cra´neo. Hu´mero, radio y ulna. Horizonte y localidad: Formacio´n
Santa Cruz, Cabo Buen Tiempo.
YPM-PU 15298 Mandı´bula. Tibia y calca´neo. Horizonte y localidad: Formacio´n
Santa Cruz, Coy Inlet.
YPM-PU 15392 Mandı´bula. Tibia y astra´galo. Horizonte y localidad: Formacio´n
Santa Cruz, 10 millas al sur de Coy Inlet.
YPM-PU 15431 Cra´neo y mandı´bula. Fe´mur y tibia. Horizonte y localidad:
Formacio´n Santa Cruz, Killik Aike.
YPM-PU 15432 Mandı´bula. Pelvis y ulna. Horizonte y localidad: Formacio´n
Santa Cruz, Killik Aike.
YPM-PU 15542 Cra´neo y mandı´bula. Hu´mero, radio, ulna, fe´mur, tibia, astra´galo
y calca´neo. Horizonte y localidad: Formacio´n Santa Cruz, Killik Aike.
Hegetotherium sp.
YPM-PU 15886 Hu´mero, radio y ulna. Horizonte y localidad: Formacio´n Santa
Cruz, Killik Aike.
MPM-PV 4172 Cra´neo y mandı´bula. Radio, ulna, fe´mur, tibia y astra´galo.
Horizonte y localidad: Formacio´n Santa Cruz, Miembro Estancia La Costa, Puesto
Estancia La Costa.
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MPM-PV 4173 (La´mina III) Cra´neo y mandı´bula. Esca´pula, hu´mero, radio,
ulna, pelvis, fe´mur, tibia y astra´galo. Horizonte y localidad: Formacio´n Santa Cruz,
Miembro Estancia La Costa, Puesto Estancia La Costa.
Pachyrukhos
Pachyrukhos moyani
AMNH 9283 Cra´neo y mandı´bula. Esqueleto articulado en sedimento, sin
autopodio. Horizonte y localidad: Formacio´n Santa Cruz, Estancia Felton, Rı´o
Gallegos.
AMNH 9285 Radio, ulna, pelvis, fe´mur y tibia. Horizonte y localidad: Formacio´n
Santa Cruz, Estancia Felton, Rı´o Gallegos.
AMNH 9481 Cra´neo y mandı´bula. Esqueleto articulado en sedimento. Horizonte
y localidad: Formacio´n Santa Cruz, Estancia Felton, Rı´o Gallegos.
FMNH P 12994 Cra´neo y mandı´bula. Esca´pula, hu´mero, pelvis y fe´mur.
Horizonte y localidad: Formacio´n Santa Cruz, Killik Aike.
MACN A 279 - 296 Cra´neo. Fe´mur, tibia, hu´mero, radio y ulna. Horizonte y
localidad: Formacio´n Santa Cruz.
YPM-PU 15743 (La´mina IV)Cra´neo y mandı´bula. Esca´pula, hu´mero, radio, ulna,
fe´mur y tibia. Horizonte y localidad: Formacio´n Santa Cruz, 4 millas al este de Killik
Aike.
Pachyrukhos sp.
AMNH 9242 Cra´neo. Cintura pe´lvica y miembros posteriores articulados en
sedimento. Horizonte y localidad: Formacio´n Santa Cruz, Estancia Felton, Rı´o
Gallegos.
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AMNH sin nu´mero Hu´mero. Horizonte y localidad: Formacio´n Santa Cruz,




YPM-PU 15104 Cra´neo y mandı´bula. Pelvis y miembros posteriores. Horizonte y
localidad: Formacio´n Santa Cruz, 10 millas al sur de Coy Inlet.
YPM-PU 15394 Cra´neo y mandı´bula. Ulna y tibia. Horizonte y localidad:
Formacio´n Santa Cruz, 10 millas al sur de Coy Inlet.
YPM-PU 15960 Diente. Esca´pula. Horizonte y localidad: Formacio´n Santa Cruz,
10 millas al sur de Coy Inlet.
Neoreomys sp.
MPM-PV 17446 Cra´neo. Tibia, astra´galo y calca´neo. Horizonte y localidad:
Formacio´n Santa Cruz, Miembro Estancia La Costa, Puesto Estancia La Costa.
MPM-PV 17449 Mandı´bula. Tibia, astra´galo y calca´neo. Horizonte y localidad:
Formacio´n Santa Cruz, Miembro Estancia La Costa, Anﬁteatro.
MPM-PV 3520 Mandı´bula. Hu´mero. Horizonte y localidad: Formacio´n Santa
Cruz, Miembro Estancia La Costa, Anﬁteatro.
MPM-PV 3521 (La´mina V)Cra´neo. Esca´pula, hu´mero, radio, pelvis, fe´mur y tibia.
Horizonte y localidad: Formacio´n Santa Cruz, Miembro Estancia La Costa, Anﬁteatro.
MPM-PV 4342 Cra´neo y mandı´bula. Tibia, astra´galo y calca´neo. Horizonte y
localidad: Formacio´n Santa Cruz, Miembro Estancia La Costa, Puesto Estancia La
Costa.
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Eocardia
Eocardia excavata
YPM-PU 15211 Mandı´bula. Esca´pula, hu´mero, radio, ulna, pelvis, fe´mur, tibia,
astra´galo y calca´neo. Horizonte y localidad: Formacio´n Santa Cruz, 10 millas al sur de
Coy Inlet.
Eocardia ﬁssa
MPM-PV 3683 (La´mina VI) Cra´neo y mandı´bula. Ulna, pelvis, fe´mur y tibia.
Horizonte y localidad: Formacio´n Santa Cruz, Miembro Estancia La Costa, Puesto
Estancia La Costa.
Eocardia montana
YPM-PU 15385 Cra´neo. Hu´mero, radio, ulna, pelvis, fe´mur y tibia. Horizonte y
localidad: Formacio´n Santa Cruz, 10 millas al sur de Coy Inlet.
Eocardia perforata
YPM-PU 15463 Cra´neo y mandı´bula. Hu´mero, pelvis, fe´mur y tibia. Horizonte y
localidad: Formacio´n Santa Cruz, Coy Inlet.
Schistomys
Schistomys ellipticus
YPM-PU 15648 (La´mina VII) Cra´neo (en pre´stamo, no se observo´) y mandı´bula.
Hu´mero, radio, ulna, pelvis, fe´mur, tibia, astra´galo y calca´neo. Horizonte y localidad:
Formacio´n Santa Cruz, Killik Aike.
Schistomys erro
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YPM-PU 15383 Cra´neo. Tibia, astra´galo y calca´neo articulados en sedimento.
Horizonte y localidad: Formacio´n Santa Cruz, Killik Aike.
Perimys
Perimys onustus
MACN A 10158 Cra´neo. Ulna. Horizonte y localidad: Formacio´n Santa Cruz,
Corriguen - Kaik.
Perimys puellus
YPM-PU 15284 Cra´neo y mandı´bula. Hu´mero, radio, ulna y calca´neo. Horizonte
y localidad: Formacio´n Santa Cruz, 10 millas al sur de Coy Inlet.
Perimys scalaris
YPM-PU 15063 Mandı´bula. Esqueleto articulado en sedimento, radio y ulna.
Horizonte y localidad: Formacio´n Santa Cruz, 10 millas al sur de Coy Inlet.
Perimys sp.
MPM-PV 15040 Mandı´bula. Esca´pula. Horizonte y localidad: Formacio´n Santa
Cruz, Miembro Estancia La Costa, Puesto Estancia La Costa.
MPM-PV 15053 Cra´neo y mandı´bula. Esca´pula, hu´mero, radio, ulna, fe´mur y
tibia. Horizonte y localidad: Formacio´n Santa Cruz, Miembro Estancia La Costa,
Puesto Estancia La Costa.
MPM-PV 17443 (La´mina VIII) Cra´neo y mandı´bula. Hu´mero, radio, ulna, fe´mur
y tibia. Horizonte y localidad: Formacio´n Santa Cruz, Miembro Estancia La Costa,
Can˜ado´n Silva.
MPM-PV 3684 Cra´neo. Fe´mur. Horizonte y localidad: Formacio´n Santa Cruz,
Miembro Estancia La Costa, Puesto Estancia La Costa.
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MPM-PV 3689 Cra´neo y mandı´bula. Fe´mur. Horizonte y localidad: Formacio´n
Santa Cruz, Miembro Estancia La Costa, Anﬁteatro.
Steiromys
Steiromys curtus
MACNA 10055 - 10078 Cra´neo y mandı´bula. Hu´mero, radio, ulna, fe´mur, tibia y
astra´galo. Horizonte y localidad: Formacio´n Santa Cruz, Corriguen Kaik.
Steiromys duplicatus
YPM-PU 15156 Tibia, astra´galo y calca´neo. Horizonte y localidad: Formacio´n
Santa Cruz, cinco millas al sur de Coy Inlet.
Steiromys sp.
MPM-PV 17444 (La´mina IX) Cra´neo y mandı´bula. Esca´pula, hu´mero, pelvis,
fe´mur y tibia. Horizonte y localidad: Formacio´n Santa Cruz, Miembro Estancia La
Costa, Puesto Estancia La Costa.
MPM-PV 17445 Cra´neo y mandı´bula. Pelvis, fe´mur y tibia. Horizonte y
localidad: Formacio´n Santa Cruz, Miembro Estancia La Costa, Puesto Estancia La
Costa.
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2.2.2. Actuales
La muestra de comparacio´n para el estudio de los roedores extinguidos se
constituye exclusivamente de roedores actuales. Para el caso de los tipoterios,
adema´s de diferentes grupos de roedores se sumaron otros o´rdenes de mamı´feros,
principalmente carnı´voros. La muestra esta´ compuesta por 78 especı´menes
pertenecientes a 46 ge´neros actuales de siete o´rdenes diferentes. La mayorı´a esta´
distribuida entre Rodentia (18) y Carnivora (19), pero tambie´n se agregaron los
tres Hyracoidea vivientes, un Lagomorpha, dos Primates (como representantes de
un orden especializado en trepar), dos Artiodactyla (como representantes de todo
un orden especializado en correr) y un Didelphimorphia (Marsupialia) como grupo
externo. Todos los especı´menes fueron observados y utilizados para las descripciones
comparativas, pero aquellos sen˜alados en negrita adema´s fueron digitalizados con el
esca´ner laser 3D y formaron parte de los ana´lisis de morfometrı´a geome´trica. En total
se digitalizaron 644 elementos o´seos de mamı´feros actuales. Esta muestra digitalizada
se compone de un espe´cimen por especie debido al tiempo necesario para el registro
y post-proceso de cada elemento o´seo (ver seccio´n 3.2.5). Debido a que en los ana´lisis
de esta tesis se buscaron patrones generales y comparando siete o´rdenes diferentes de
Mammalia, se considero´ que se podı´a prescindir de la variabilidad intraespecı´ﬁca.
Hystrix cristata (Rodentia):MACN 5.51.
Lagidium viscacia (Rodentia): MACN 44.25;MLP 29.XII.00.3; MLP 2021.
Chinchilla chinchilla (Rodentia): MACN 45.11;MACN 13037.
Lagostomus maximus (Rodentia):MLP 27.IV.95.1; MACN 48.85.
Capromys pilorides (Rodentia): AMNH 35768; AMNH 41054.
Myocastor coypus (Rodentia):MLP 09.IX.97.02; MLP 1172.
Dactylomys dactylinus (Rodentia): YPMMAM 1391.
Ctenomys australis (Rodentia):MLP 7.XI.95.7.
Dasyprocta azarae (Rodentia): CNP 790; CNP 896.
Cuniculus paca (Rodentia):MMPMa 22;MACN 49.396.
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Hydrochoerus hydrochaeris (Rodentia): MACN 31.18; MACN 43.43; MACN
14038.
Pediolagus salinicola (Rodentia):MLP 1081.
Dolichotis patagonum (Rodentia): MLP 208;MLP 252; MLP 236; MLP 275.
Cavia aperea (Rodentia):MLP 15.II.96.49.
Microcavia australis (Rodentia):MACN 34.7; MLP 7.IV.99.7.
Coendou spinosus (Rodentia):MCN 2586;MCN 2680;MCN 2681.
Cynomys ludovicianus (Rodentia): FMNH 58998.
Sciurus carolinensis (Rodentia): YPMMAM 10991.
Lepus callotis (Lagomorpha):MLP 1082.
Cebus apella (Primates):MLP 18.XI.99.8.
Daubentonia madagascariensis (Primates): AMNH-M-185643;MACN 12.16.
Pudu puda (Artiodactyla):MACN 47.219.
Moschiola meminna (Artiodactyla):MACN 21.970.
Leopardus geoffroyi (Carnivora):MLP 27.XII.01.15.
Arctictis binturong (Carnivora):MACN 43.67.
Civettictis civetta (Carnivora): FMNH 108174; FMNH 57520.
Genetta genetta (Carnivora): FMNH 57396.
Ichneumia albicauda (Carnivora): YPMMAM 5463.
Suricata suricatta (Carnivora): FMNH 101744; FMNH 129393; FMNH 153722;
FMNH 180674.
Cryptoprocta ferox (Carnivora): FMNH 5655; FMNH 161707.
Crocuta crocuta (Carnivora):MACN 6.12.
Nandinia binotata (Carnivora): AMNH 35440.
Ailurus fulgens (Carnivora): AMNH 119474; AMNH 146778.
Lontra longicaudis (Carnivora):MLP 1959.
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Galictis cuja (Carnivora):MLP 2020.
Gulo gulo (Carnivora): FMNH 151027.
Meles meles (Carnivora):MACN 5.36.
Nasua nasua (Carnivora):MACN 5.12; MACN 33.269.
Procyon cancrivorus (Carnivora):MLP 2110.
Potos ﬂavus (Carnivora):MLP 1740.
Conepatus chinga (Carnivora):MLP 1.II.95.1.
Lycalopex gymnocercus (Carnivora):MLP 1896; MLP 1903.
Dendrohyrax arboreus (Hyracoidea): AMNH 53814; AMNH 187789.
Heterohyrax brucei (Hyracoidea): AMNH 82103; AMNH 187795; AMNH 187796;
AMNH 187797
Procavia capensis (Hyracoidea): AMNH 53777; AMNH 53781; AMNH 184991;
AMNH 184992




3.1. Categorı´as: preferencia y uso de sustrato
Los estudios del esqueleto apendicular que buscan correlacio´n entre forma y
funcio´n generalmente clasiﬁcan a las especies en categorı´as locomotoras. Sin embargo,
hay mucha controversia acerca de categorı´a, o categorı´as, en la que cada animal
deberı´a ser clasiﬁcado y sobre que´ categorı´as deberı´an utilizarse. Muchas veces los
te´rminos usados no son equivalentes, algunos se reﬁeren a los modos de locomocio´n,
mientras que otros sen˜alan el tipo principal de sustrato en el que habita el organismo
o las actividades que realiza en relacio´n al sustrato. Miljutin (2009) se reﬁrieron a este
problema como un uso lo´gicamente incorrecto de la tipologı´a de estrategias ecolo´gicas,
a veces mezclando te´rminos esencialmente diferentes (e. g., acua´tico y fosorial en lugar
de acua´tico y subterra´neo para ha´bitat).
Toledo et al. (2012) propusieron dos tipos de clasiﬁcaciones, diferenciando
preferencia de sustrato (arborı´cola, terrestre, etc.) y uso de sustrato (trepar, cavar,
nadar, etc.), sen˜alando que las categorı´as de preferencia de sustrato son usadas
frecuente e incorrectamente como categorı´as locomotoras.
Vizcaı´no et al. (2016) explicaron ma´s extensamente estas diferencias y deﬁnieron
preferencia de sustrato como el tipo de sustrato en el que un organismo habita
y desempen˜a sus actividades y uso de sustrato como las diferentes maneras en
que un organismo se relaciona con uno o ma´s tipos de sustrato, en algunos casos
modiﬁca´ndolo activamente. Estos autores sen˜alaron que los principales usos de
sustrato son: locomocio´n (el animal utiliza el sustrato para el desplazamiento), refugio
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(utiliza el sustrato para guarecerse) y obtencio´n de alimento (el organismo utiliza
el sustrato como medio para alimentarse o incluso como alimento), advirtiendo
que no son mutuamente excluyentes y muchas especies combinan algunas de
estas actividades. Otra manera de subdividir los usos de sustrato puede ser: con
desplazamiento espacial y sin desplazamiento espacial. Sin embargo, estas categorı´as
tampoco serı´an totalmente excluyentes, pues, por ejemplo, algunos organismos cavan
en un lugar y otros se desplazan cavando.
Siguiendo la propuesta de Toledo et al. (2012) y Vizcaı´no et al. (2016) de diferenciar
preferencia y uso de sustrato, se utilizo´ como criterio de clasiﬁcacio´n el uso de
sustrato. Se propusieron cinco categorı´as locomotoras y tres categorı´as vinculadas a la
actividad de cavar, para luego ser combinadas en una clasiﬁcacio´n de uso de sustrato
mixta.
Categorı´as locomotoras:
nadador — utilizan el nado como medio principal de
locomocio´n
trepador — trepan frecuentemente
saltador — utilizan el salto como medio principal de
locomocio´n
corredor — corren frecuentemente
ambulatorio — no tienen una clara actividad predominante,
siguiendo en parte a Morgan y A´lvarez (2013)
Categorı´as de cavado:
cavador — cavan frecuentemente
cavador ocasional — cavan espora´dicamente
no cavador — no cavan
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Cavar es una actividad que requiere de la aplicacio´n de grandes fuerzas para
remover el sustrato y, por lo tanto, se espera que tenga relacio´n con una morfologı´a
particular. Por esta razo´n, se agrego´ el ha´bito cavador como una categorı´a ma´s entre
las categorı´as locomotoras en la clasiﬁcacio´n combinada. En la Tabla 3.3 se especiﬁcan
las categorı´as locomotoras propuestas y el ha´bito cavador para cada especie viviente
utilizada como comparacio´n, ası´ como la clasiﬁcacio´n combinada que sera´ utilizada
en esta tesis. En la clasiﬁcacio´n combinada, la categorı´a “ambulatorio” es reemplazada
con “cavador” o “cavador ocasional”, segu´n corresponda. En el Ape´ndice 1 se ofrece
informacio´n sobre los datos ecolo´gicos de las especies evaluadas, obtenida de Nowak
y Paradiso (1983) y de diferentes contribuciones referidas a varias de estas especies
(Taylor, 1972; McManus, 1974; Ximenez, 1975; Jones, 1978; Lotze y Anderson, 1979;
Olds y Shoshani, 1982; Roberts y Gittleman, 1984; Ko¨hncke y Leonhardt, 1986; Mones
y Ojasti, 1986; Ford y Hoffmann, 1988; Pe´rez, 1992; Woods et al., 1992; Best y Henry,
1993; Koprowski, 1994; van Staaden, 1994; Pasitschniak-Arts y Larivie`re, 1995; Ray,
1995; Hoogland, 1996; Jackson et al., 1996; Gompper y Decker, 1998; Larivie`re, 1999;
Barry y Shoshani, 2000; Campos et al., 2001; Larivie`re y Calzada, 2001; Tognelli et al.,
2001; Justo et al., 2003; Yensen y Tarifa, 2003; Dunnum y Salazar-Bravo, 2004; Spotorno
et al., 2004; Barthelmess, 2006; Lee Jr et al., 2006; Lucherini y Vidal, 2008; Dragoo
y Shefﬁeld, 2009), ası´ como algunas clasiﬁcaciones de diferentes aproximaciones
realizadas para parte de la muestra de mamı´feros vivientes elegida (Taylor, 1974;
Croft y Anderson, 2008; Morgan, 2009; Ercoli et al., 2012; Morgan y A´lvarez, 2013;
A´lvarez et al., 2013). La asignacio´n a cada uso de sustrato se hizo de acuerdo a la
informacio´n disponible en la literatura mencionada mostrada en el Ape´ndice 1.
Ge´nero Order Locomocio´n Hab. Cav. COMB.
Hystrix Rodentia ambulatorio cav. ocasional cav. ocasional
Lagidium Rodentia saltador no-cav. saltador
Chinchilla Rodentia saltador no-cav. saltador
Lagostomus Rodentia ambulatorio cavador cavador
Sigue en la pa´gina siguiente.
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Ge´nero Order Locomocio´n Hab. Cav. COMB.
Capromys Rodentia trepador no-cav. trepador
Myocastor Rodentia ambulatorio cavador ambulatorio
Dactylomys Rodentia trepador no-cav. trepador
Ctenomys Rodentia ambulatorio cavador cavador
Dasyprocta Rodentia corredor no-cav. corredor
Cuniculus Rodentia ambulatorio cav. ocasional cav. ocasional
Hydrochoerus Rodentia ambulatorio no-cav. ambulatorio
Pediolagus Rodentia corredor no-cav. corredor
Dolichotis Rodentia corredor no-cav. corredor
Cavia Rodentia ambulatorio no-cav. ambulatorio
Microcavia Rodentia ambulatorio cav. ocasional cav.ocasional
Coendou Rodentia trepador no-cav. trepador
Cynomys Rodentia ambulatorio cavador cavador
Sciurus Rodentia trepador no-cav. trepador
Lepus Lagomorpha corredor no-cav. corredor
Cebus Primates trepador no-cav. trepador
Daubentonia Primates trepador no-cav. trepador
Pudu Artiodactyla corredor no-cav. corredor
Moschiola Artiodactyla corredor no-cav. corredor
Leopardus Carnivora ambulatorio no-cav. ambulatorio
Arctictis Carnivora trepador no-cav. trepador
Civettictis Carnivora ambulatorio no-cav. ambulatorio
Genetta Carnivora trepador no-cav. trepador
Ichneumia Carnivora corredor no-cav. corredor
Suricata Carnivora ambulatorio cavador cavador
Cryptoprocta Carnivora trepador no-cav. trepador
Crocuta Carnivora corredor no-cav. corredor
Sigue en la pa´gina siguiente.
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Ge´nero Order Locomocio´n Hab. Cav. COMB.
Nandinia Carnivora trepador no-cav. trepador
Ailurus Carnivora trepador no-cav. trepador
Lontra Carnivora nadador no-cav. nadador
Galictis Carnivora ambulatorio cav. ocasional cav. ocasional
Gulo Carnivora ambulatorio no-cav. ambulatorio
Meles Carnivora ambulatorio cavador cavador
Nasua Carnivora trepador no-cav. trepador
Procyon Carnivora ambulatorio no-cav. ambulatorio
Potos Carnivora trepador no-cav. trepador
Conepatus Carnivora ambulatorio cav. ocasional cav. ocasional
Lycalopex Carnivora corredor no-cav. corredor
Dendrohyrax Hyracoidea trepador no-cav. trepador
Heterohyrax Hyracoidea ambulatorio no-cav. ambulatorio
Procavia Hyracoidea ambulatorio cav. ocasional cav. ocasional
Didelphis Didelphimorphia ambulatorio no-cav. ambulatorio
Tabla 3.3. Uso de sustrato de las especies vivientes (se indica solo el ge´nero). Hab.
Cav., ha´bito cavador; COMB., categorı´a de uso de sustrato combinada
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3.2. Mallados tridimensionales
3.2.1. Me´todo
Siete huesos del esqueleto apendicular fueron digitalizados con un esca´ner la´ser 3D
NextEngine (Figura 3.1) y el software asociado Scanstudio versio´n 2.0.2, que tambie´n
se utilizo´ para la primera etapa de post-proceso. Estos huesos incluyeron: esca´pula,
hu´mero, radio, ulna, hueso coxal, fe´mur y tibia. El post-proceso se continuo´ enMeshlab
versio´n 1.3.3 (Cignoni et al., 2008) hasta obtener mallados limpios y de lateralidad
derecha (espejando los izquierdos). Para las capturas de las ﬁguras se utilizo´ el
complemento Radiance scaling desarrollado por Granier et al. (2012) para Meshlab.
Con esta herramienta se mejora la visualizacio´n de las convexidades y concavidades
del modelo tridimensional, facilitando la visualizacio´n de los detalles. En total se
digitalizaron 833 elementos: 189 piezas de la muestra fo´sil y 644 de la actual.
Figura 3.1. Esca´ner laser 3D NextEngine escaneando un hu´mero deMyocastor coypus.
3.2.2. Composicio´n de una coleccio´n virtual
Cabe destacar que cuando se trabaja con modelos 3D, se genera una coleccio´n
virtual, formada por las representaciones digitales de los huesos escaneados. En dichas
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digitalizaciones puede observarse la mayorı´a de los caracteres morfolo´gicos externos
que generalmente son relevados en presencia del hueso real.
Esto facilita las descripciones y comparaciones, ya que no se necesita estar en
presencia de los materiales al momento de su realizacio´n. A su vez, esta metodologı´a
permite distinguir ma´s caracterı´sticas que con ima´genes bidimensionales, como
dibujos o fotografı´as. Asimismo, esta coleccio´n permite repetir ana´lisis morfome´tricos
(tanto cla´sicos como morfogeome´tricos) tiempo despue´s de haber tomado los datos
iniciales, dando la posibilidad de cambiar las medidas o los puntos considerados al
reconocer fallas en los datos originales o modiﬁcarse la perspectiva de trabajo.
3.2.3. Carillas articulares
Las carillas articulares son de gran importancia en los estudios del aparato
locomotor, ya que proveen informacio´n acerca de los movimientos relativos entre
dos huesos adyacentes. Consecuentemente, tienen un lugar importante en muchas
contribuciones relacionadas al estudio del esqueleto apendicular y su relacio´n con
el uso y preferencia de sustrato, tanto de tetra´podos vivientes como extinguidos
(Jenkins, 1973; Argot, 2001; Szalay y Sargis, 2001; Sargis, 2002a; Candela y Picasso,
2008; Toledo et al., 2013). Dado que son rasgos de difı´cil cuantiﬁcacio´n, la descripcio´n
cualitativa es la aproximacio´n ma´s utilizada para el estudio de las carillas articulares.
Las medidas lineales y la morfometrı´a geome´trica en 2D solo pueden relevar
proporciones y contornos, respectivamente. Con la morfometrı´a geome´trica en 3D se
puede registrar el cambio en la curvatura y orientacio´n de toda la superﬁcie, incluso
en los casos en los que no se cuenta con muchos puntos anato´micos reconocibles,
usando semilandmarks de superﬁcie (ver seccio´n 3.4.2). A pesar de su relevancia,
pocos trabajos se han centrado especı´ﬁcamente en el estudio de las carillas articulares
utilizando morfometrı´a geome´trica en 3D (e. g. Drapeau, 2008; Harcourt-Smith et al.,
2008; Tallman et al., 2013; Rein et al., 2015).
3.2.4. Reconstruccio´n o´sea
Las digitalizaciones tridimensionales permiten la reconstruccio´n de los elementos
o´seos combinando fragmentos e incluso partes de diferente lateralidad gracias al
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espejado de las mismas. Tambie´n permiten rellenar pequen˜as imperfecciones para
una mejor comparacio´n, sin alterar los restos originales. La reconstruccio´n a partir
de los fragmentos de lateralidad izquierda y derecha de un mismo individuo se
utilizo´ para generar una pieza ma´s completa de los siguientes huesos mostrados en
las descripciones: radio de Schistomys YPMPU 15648, ulna de PerimysMPM-PV 15053,
hueso coxal de Neoreomys MPM-PV 3521, fe´mur de Steiromys MPM-PV 17444 y tibia
de Pachyrukhos YPMPU 15743, Schistomys YPMPU 15648 y PerimysMPM-PV 17443.
3.2.5. Desventajas
La u´nica desventaja de utilizar un esca´ner la´ser 3D NextEngine es el tiempo
consumido. Se necesita aproximadamente una hora para obtener los datos crudos de
un hueso simple (e. g. la mayorı´a de los huesos largos) y un poco ma´s de tiempo para
huesos conmorfologı´as ma´s complicadas (e. g. fe´mur y hu´mero). Para la obtencio´n del
archivo ﬁnal deben an˜adirse entre media y una hora ma´s (algunas veces varias horas),




Las Figuras 3.2 y 3.3 muestran los te´rminos anato´micos de estructuras oseas que se
utilizara´n a lo largo de esta tesis y esta´n detallados en el Ape´ndice 2.
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Figura 3.2 (pa´gina anterior). Te´rminos anato´micos para los accidentes de los huesos
del miembro anterior. A. Esca´pula derecha de Interatherium en vista lateral y ventral.
ba, borde anterior; bp, borde posterior; bv, borde vertebral; cg, cavidad glenoidea;
ema, escotadura mayor; eme, escotadura menor; es, espina; ﬁe, fosa infraespinosa; fse,
fosa supraespinosa; pc, proceso coracoideo; ts, tube´rculo supraglenoideo. B. Hu´mero
derecho de Neoreomys en vista anterior y C. Hu´mero derecho de Protypotherium en
vista anterior y posterior. c, capı´tulo; ch, cabeza humeral; cs, cresta supracondilar;
ctm, cresta de la tuberosidad mayor; ecp, ectepico´ndilo; enp, entepico´ndilo; fc, fosa
coronoidea; fs, foramen supratroclear; tme, tuberosidad menor; tma, tuberosidad
mayor; lm, labio medial de la tro´clea; pi, pico de la cabeza humeral; rc, reborde
capitular; t, tro´clea; td, tuberosidad deltoidea. D. Radio derecho de Neoreomys en
vista anterior, posterior y proximal y E. Radio derecho de Interatherium en vista
posterior. ca, circunferencia articular; cac, carilla articular carpal; ec, eminencia
capitular; f, fo´vea; fc, segmento de la fo´vea que articula con el reborde capitular del
hu´mero; ft, segmento de la fo´vea que articula con la tro´clea del hu´mero; pe, proceso
estiloides; tb, tuberosidad bicipital. F. Ulna derecha de Hegetotherium en vista lateral
y anterior. ca, circunferencia articular; cac, carilla articular carpal; cpq, cresta para
el pronator quadratus; er, escotadura radial; et, escotadura troclear; ol, ole´cranon; pa,
proceso anco´neo; pe, proceso estiloides; pcl, proceso coronoides lateral; pcm, proceso
coronoides medial.
Allı´ tambie´n se hace referencia a la relacio´n entre estos te´rminos y los utilizados
en la No´mina Anato´mica Veterinaria (International committee on veterinary gross
anatomical nomenclature, 2005) y por otros autores que fueron considerados
relevantes (Rose y Chinnery, 2004; Shockey y Flynn, 2007; Candela y Picasso, 2008;
Evans y De Lahunta, 2013). La terminologı´a muscular, las a´reas de insercio´n y origen,
ası´ como la funcio´n general de losmu´sculos, esta´ basada en Evans yDe Lahunta (2013),
McEvoy (1982), Woods (1972), y Garcı´a-Esponda y Candela (2010).
Para la orientacio´n en el espacio del estilopodio y zeugopodio se utilizaron los
te´rminos “proximal” (parte del miembro ma´s cercana a su comienzo) y “distal”
(parte ma´s alejada), “anterior” (=craneal, parte orientada hacia el cra´neo) y posterior
(=caudal, parte orientada hacia la cola), “lateral” (parte orientada en direccio´n opuesta
al plano sagital) y “medial” (hacia el plano sagital). Estos te´rminos se combinan
para formar los ejes proximodistal, lateromedial y anteroposterior. Los planos son
el frontal (formado entre el eje proximodistal y lateromedial del miembro), el sagital
(interseccio´n entre eje proximodistal y anteroposterior) y el transversal (interseccio´n
entre eje lateromedial y anteroposterior).
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Figura 3.3 (pa´gina anterior). Te´rminos anato´micos para los accidentes de los huesos
del miembro posterior. A. Hueso coxal derecho de Eocardia en vista ventrolateral y
B. Hueso coxal derecho de Hegetotherium en vista ventrolateral. ac, aceta´bulo; ai, ala
ilı´aca; ci, cresta ilı´aca; ea, escotadura acetabular; eip, eminencia iliopu´bica; fg, fosa
glu´tea; fgd, fosa glu´tea dorsal; fgv, fosa glu´tea ventral; ﬁ, fosa ilı´aca; il, ilion; is, isquion;
pu, pubis; ti, tuberosidad isquia´tica; trf, tuberosidad para el rectus femoris. C. Fe´mur
derecho de Protypotherium en vista anterior y distal. cf, cabeza femoral; cl, co´ndilo
lateral; cm, co´ndilo medial; cu, cuello; ecl, epico´ndilo lateral; ecm, epico´ndilo medial;
fc, fovea capitis; ter, tercer troca´nter; tma, troca´nter mayor; tme, troca´nter menor; sp,
surco patelar. D. Tibia derecha de Steiromys en vista proximal, anterior y distal. cl,
co´ndilo lateral, cm, co´ndilo medial; ct, cresta tibial; fa, carilla astragalar; mm, male´olo
medial; pp, proceso posterior; sfdf, surco para el ﬂexor digitorum ﬁbularis; sm, surco
maleolar; til, tube´rculo intercondilar lateral; tim, tube´rculo intercondilar medial; tt,
tuberosidad tibial.
Para el caso particular en que se reﬁera al autopodio, el eje proximodistal es
sustituido por el dorsoplantar (con el extremo dorsal orientado hacia el zeugopodio
y plantar hacia el sustrato). Estos planos tambie´n fueron utilizados para describir los
cambios de forma en los ana´lisis cuantitativos.
3.4. Ana´lisis cuantitativos
3.4.1. A´rbol ﬁlogene´tico combinado
Al no existir una ﬁlogenia que contuviese a todas las especies de la muestra de
comparacio´n y a todos los ge´neros fo´siles de este estudio, para poder aplicar los
me´todos comparativos se confecciono´ un “a´rbol combinado” (“informal supertree” ver
Bininda-Emonds, 2004) a partir de ﬁlogenias publicadas. Este tipo de metodologı´a ha
sido utilizada en trabajos ecomorfolo´gicos para diversos grupos taxono´micos (Laurin,
2004; Morgan, 2009; Cassini, 2013). Aunque serı´a preferible tener un a´rbol ﬁlogene´tico
construido en base a una matriz propia, incluyendo todos los taxones de la muestra,
esto conformarı´a en sı´ mismo un trabajo muy extenso de relevamiento y codiﬁcacio´n
de caracteres que excede los objetivos de esta tesis.
Para realizar este procedimiento se utilizo´ el programa Mesquite versio´n 3.10
(Maddison y Maddison, 2016) y paquete estadı´stico R. A continuacio´n se detalla co´mo
se realizo´ la confeccio´n del a´rbol combinado de esta tesis
44
Mun˜oz, Nahuel A. - Tesis Doctoral Cap´ıtulo 3. Metodolog´ıa
Actuales
Como base para el a´rbol combinado se utilizo´ un supertree de Mammalia
confeccionado por Bininda-Emonds et al. (2007). Para los dos principales grupos de la
muestra de comparacio´n, Carnı´vora y roedores Hystricognathi, se utilizaron hipo´tesis
ﬁlogene´ticas ma´s modernas especı´ﬁcas para cada clado. Se siguio´ a Nyakatura y
Bininda-Emonds (2012) para las relaciones entre los integrantes de Carnı´vora y a
Upham y Patterson (2015) para las relaciones entre los roedores Hystricognathi. Los
largos de rama son los propuestos en cada uno de los trabajos mencionados. Una
modiﬁcacio´n de este esquema se realizo´ para el caso del clado Dolichotis+Pediolagus,
ya que Upham y Patterson (2015) no contempla a Pediolagus (ya sea por no haberlo
muestreado o por considerarlo parte de Dolichotis). Para este caso se sigue Pe´rez
(2010) y otros autores, que proponen un clado Dolichotis + Pediolagus. El largo de
rama elegido depende de la edad mı´nima del nodo basada en el primer registro de
Dolichotis (=Pediolagus) salinicola (Verzi y Quintana, 2005) en Formacio´n San Andre´s
(Sanandresense, Pliocene Superior, alrededor de 2.5 Ma).
Fo´siles
Para la inclusio´n de los fo´siles en el a´rbol combinado se utilizo´ informacio´n de
ﬁlogenias publicadas que incluyeran fo´siles, ası´ como representantes actuales. Los
largos de rama (y como consecuencia, las edades de los nodos) fueron determinados
principalmente por el primer registro del integrante ma´s antiguo del clado menos
inclusivo que contuviera los dos taxones en cuestio´n. Esta edad representa una edad
mı´nima de divergencia o edad mı´nima del nodo. Excepcionalmente se utilizo´ la edad
de un fo´sil no presente en una ﬁlogenia publicada, considerado como el registro ma´s
antiguo de un grupo. Este es el caso de Protosteiromys, cuya antigu¨edad fue utilizada
para determinar la edad de divergencia del nodo Coendou + Steiromys. Cuando la
antigu¨edad de un nodo calculada a partir de la informacio´n fo´sil era conﬂictiva con la
antigu¨edad de un nodo ya establecido en el a´rbol conformado a partir de informacio´n
de especies actuales, se preﬁrio´ dar prioridad a aquellas edades inferidas a partir
de los restos fo´siles. Por lo tanto, se aumento´ la edad los nodos conﬂictivos, hasta
satisfacer la antigu¨edad mı´nima de divergencia dada por el fo´sil. En el caso de que
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como resultado de este procedimiento quedaran ramas de longitud 0, se les dio un
largo arbitrario (Laurin, 2004) de 0.5 Ma, retrasando la antigu¨edad del nodo ancestral
inmediato. Ese mismo valor se utilizo´ para las ramas de longitud 0 de aquellos
taxones fo´siles que aparecen en el registro en el mismo momento que el nodo del
clado que los contiene (e. g.: Eocardia y Schistomys), tambie´n aumentando la edad
del nodo ancestral inmediato. Para determinar las edades de los nodos que abarcan
especies fo´siles se utilizaron los fechados aproximados de la base de cada SALMA
(Edad mamı´fero o South American land mammal age en ingle´s) para la cual se registran
los fo´siles. Las edades aproximadas de Edades mamı´fero consideradas son: Vaquense
46-44 Ma (Woodburne et al., 2014), Tinguiririquense 33-32 Ma (Dunn et al., 2013),
Deseadense 30-24 Ma (Dunn et al., 2013), Colhuehuapense 21-20 Ma (Dunn et al.,
2013), Santacrucense 19-14 Ma (Perkins et al., 2012).
Typotheria
Topologı´a
Se siguio´ a Welker et al. (2015), quienes postularon a Notoungulata y Litopterna
formando un grupo monoﬁle´tico que conforma un clado con Perissodactyla Para las
relaciones dentro de Typotheria se consultaron trabajos que contuviesen a los cuatro
ge´neros de tipoterios tratados en la presente tesis. Estos cuatro taxones han sido
incluidos en el estudio de Reguero y Prevosti (2010), que mantiene la monoﬁlia de
Interatheriidae y Hegetotheriidae, y ma´s recientemente en el ana´lisis de Vera (2016),
que muestra a Interatheriidae como un conjunto paraﬁle´tico. En esta tesis, se preﬁrio´
mantener una postura tradicional, y corroborada por ana´lisis cladı´sticos (Billet, 2011),
por lo que se siguio´ el esquema de Reguero y Prevosti (2010).
Largos de rama
Welker et al. (2015) plantearon una divergencia Artiodactyla - Perissodactyla pre
K-P, pues para el Paleoceno temprano ya existı´an los ungulados nativos. En esta tesis
se toman 83.4 Ma como edad para el nodo Artiodactyla + Typotheria, siguiendo a
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Bininda-Emonds et al. (2007), que postularon esa edad para la divergencia Artiodactyla
- Perissodactyla. Para inferir la edad mı´nima del nodo del clado Interatherium +
Protypotherium se utilizo´ el primer registro Cochilius (Deseadense; Reguero, 1999;
Reguero et al., 2003). Para inferir la edad mı´nima del nodo del clado Hegetotherium
+ Pachyrukhos se utilizo´ el primer registro de Prosotherium (Deseadense; Reguero, 1999;
Reguero et al., 2014). Para la edad mı´nima del nodo Hegetotheriidae+Interatheriidae
se utilizo´ el primer registro de Campanorco inauguralis (Vaquense; Bond et al., 1984;
Reguero y Prevosti, 2010).
Caviomorpha
Topologı´a
Para las relaciones ﬁlogene´ticas de los roedores fo´siles de la Formacio´n Santa Cruz
se siguio´ a Kramarz (2001), Candela (2004), Pe´rez (2010), y Kramarz et al. (2013).
Dentro de la muestra de esta tesis, se considero´ a Steiromys el grupo hermano de
Coendou, siguiendo a Candela (2000, 2004), que postulo´ que el clado que contiene
a los Erethizontidae actuales (incluyendo a Coendou) serı´a el grupo hermano de un
clado conformado por Steiromys y otros fo´siles relacionados (Steiromyinae; Candela,
2004). Entre los roedores tratados aquı´, se considera a Perimys el grupo hermano de
los Chinchilloidea actuales siguiendo a Kramarz (2001), quien lo posiciono´ dentro
del clado Chinchilloidea. En su tesis, Pe´rez (2010) mostro´ una politomı´a entre varias
especies santacrucenses (incluyendo especies de Eocardia y el ge´nero Schistomys) y
un clado que contiene a algunas especies fo´siles, ası´ como a los Caviidae. Eocardia
es un ge´nero paraﬁle´tico (Pe´rez, 2010), con sus especies, menos una, formando parte
de esta politomı´a. Eocardia robusta no es parte de la politomı´a, sino que es la especie
ma´s basal del clado que contiene a los Caviidae actuales. Sin embargo, ninguno de
los especı´menes estudiados en esta tesis corresponde a esta especie. Considerando
lo anterior, en la muestra del presente trabajo, Eocardia y Schistomys formarı´an una
politomı´a con los Caviidae actuales.
Siguiendo a Pe´rez (2010), Neoreomys es considerado aquı´ como el grupo hermano
del clado polito´mico Eocardia + Schistomys + Caviidae.
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Largos de rama
La edad mı´nima para el nodo Coendou + Steiromys se inﬁrio´ a partir del primer
registro de Protosteiromys (Deseadense; Antoine et al., 2012). Por otra parte, la edad
mı´nima para el nodo Perimys + Chinchillidae actuales se inﬁrio´ a partir del primer
registro de Eoviscaccia (Tinguiririquense; Bertrand et al., 2012) que forma parte de
un clado con los Chinchilloidea actuales (Kramarz et al., 2013). La edad mı´nima de
este nodo se inﬁrio´ como Santacrucense por los registros de los dos ge´neros fo´siles.
Finalmente, la edad mı´nima del nodo Neoreomys + politomı´a Eocardia + Schistomys
+ Caviidae estarı´a dada por el primer registro de Asteromys (Deseadense; Pe´rez y
Vucetich, 2012), que es el ge´nero ma´s basal del clado hermano de Neoreomys en el
ana´lisis de Pe´rez (2010).
3.4.2. Morfometrı´a Geome´trica
Lamorfometrı´a geome´trica constituye un conjunto deme´todos para la adquisicio´n,
procesamiento y ana´lisis de las variables de forma que retienen toda la informacio´n
geome´trica contenida en los datos (Slice, 2005).
Una aproximacio´n a este tipo de estudios implica el empleo de landmarks o
puntos morfome´tricos que capturan la geometrı´a del objeto de estudio en un
espacio bi o tridimensional. Estos puntos, no siempre anato´micamente homo´logos,
deben ser geome´tricamente homo´logos (Gunz et al., 2005). En estructuras donde
es difı´cil reconocer landmarks (como las carillas articulares) puede hacerse uso de
semilandmarks. Los semilandmarks son puntos dispuestos en una curva o superﬁcie,
cuya posicio´n a lo largo de la curvatura no puede ser identiﬁcada y por lo que es
estimada (Mitteroecker y Gunz, 2009). El concepto de semilandmark fue introducido
y aplicado por Bookstein (1991, 1997) a curvas bidimensionales, mientras que Gunz
et al. (2005) expandio´ este concepto para ser utilizado sobre curvas y superﬁcies
tridimensionales. A pesar de que a lo largo de una curva o superﬁcie la ubicacio´n de
un semilandmark no puede ser precisada, sus coordenadas perpendiculares a la curva
o superﬁcie esta´n bien deﬁnidas (Mitteroecker y Gunz, 2009). Para poder utilizar la
informacio´n perpendicular de esos puntos y descartar las diferencias tangenciales, los
semilandmarks son deslizados o relajados, movie´ndose a trave´s de la curva o superﬁcie
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hasta minimizar alguna medicio´n (Mitteroecker y Gunz, 2009). Hay dos algoritmos
principales para este procedimiento, uno de ellos minimiza la energı´a de deformacio´n
(BE, abreviatura de “bending energy”), mientras que el otro minimiza las distancias
de Procrustes (PD, por sus siglas en ingle´s) (ver Bookstein et al., 2002; Gunz et al., 2005;
Mitteroecker y Gunz, 2009, para ma´s detalle sobre estas metodologı´as).
Para poder realizar comparaciones entre las formas, es necesaria una superposicio´n
de las conﬁguraciones de los landmarks pertenecientes a los especı´menes mediante
transformaciones de rotacio´n, traslacio´n y escalado. En esta tesis se utilizo´ el ana´lisis
generalizado de Procrustes (GPA, “Generalized Procrustes Analisis”; Rohlf, 1990)
como me´todo de superposicio´n. En el proceso de escalado se genera un estimador
de taman˜o: el taman˜o de centroide (CS, “centroid size”). Este estimador es igual a la
raı´z cuadrada de la sumatoria de las distancias al cuadrado entre cada landmark y el
centroide de la conﬁguracio´n (Bookstein, 1990; Rohlf, 1990). Esta variable fue utilizada
posteriormente para evaluar la relacio´n entre las formas relevadas y su taman˜o.
Las deﬁniciones de los landmarks tridimensionales propuestos en esta tesis,
que fueron utilizados en los ana´lisis, se encuentran en la Tabla 3.4. Los landmark
y semilandmarks de curva fueron propuestos inicialmente y los semilandmarks de
superﬁcie fueron determinados mediante el procedimiento explicado en 3.4.2 y 4.3.2.
En la carilla articular de la esca´pula se colocaron 1 landmark, 17 semilandmarks de curva
y 10 semilandmarks de superﬁcie (Figura 3.4 A). En la carilla articular distal del hu´mero
se colocaron 6 landmarks, 23 semilandmarks de curva y 25 semilandmarks de superﬁcie
(Figura 3.4 B) mientras que sobre la carilla proximal de este hueso se colocaron 5
landmarks, 17 semilandmarks de curva y 15 semilandmarks de superﬁcie (Figura 3.4 C).
Por su parte, sobre la carilla articular proximal de la ulna se colocaron 3 landmarks,
34 semilandmarks de curva y 20 semilandmarks de superﬁcie (Figura 3.5 A). Sobre la
carilla articular proximal del radio se colocaron 3 landmarks, 12 semilandmarks de curva
y 10 semilandmarks de superﬁcie (Figura 3.5 B) y sobre la carilla distal se colocaron
2 landmarks, 14 semilandmarks de curva y 15 semilandmarks de superﬁcie (Figura 3.5
C). A su vez, sobre la carilla articular proximal del fe´mur se colocaron 4 landmarks,
9 semilandmarks de curva y 10 semilandmarks de superﬁcie (Figura 3.6) y sobre la
carilla distal se colocaron 8 landmarks, 33 semilandmarks de curva y 15 semilandmarks
de superﬁcie (Figura 3.7 A). Finalmente, sobre la carilla articular proximal de la ulna
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se colocaron 6 landmarks, 28 semilandmarks de curva y 30 semilandmarks de superﬁcie
(Figura 3.7 B).
Hueso Ana´lisis N◦ Deﬁnicio´n
ESCAPULA 1 Punto ma´s anteroventral de la carilla articular sobre el tube´rculo supraglenoideo
HUMERO PROX. 1 Punto de contacto ma´s posterior entre la tuberosidad menor y el borde de la carilla
articular
2 Punto de contacto entre el surco bicipital, la tuberosidad menor y la carilla articular
3 Punto de contacto entre el surco bicipital, la tuberosidad mayor y la carilla articular
4 Punto de contacto ma´s posterior entre la tuberosidad mayor y el borde de la carilla
articular
5 Punto ma´s distal del borde de la carilla articular
DIST. 1 Punto ma´s proximolateral de la porcio´n anterior de la carilla articular
2 Punto ma´s proximal sobre el lado anterior del labio medial de la tro´clea
3 Punto ma´s distal sobre el labio medial de la tro´clea
4 Punto ma´s proximal sobre el lado posterior del labio medial de la tro´clea
5 Punto ma´s proximal sobre el lado posterior del labio lateral de la tro´clea
6 Punto ma´s distal sobre el labio lateral de la tro´clea
ULNA PROX. 1 Punto ma´s anteroproximal del borde de la escotadura troclear
2 Punto de contacto ma´s anterior entre la escotadura troclear y la escotadura radial
3 Punto de contacto ma´s lateral entre la escotadura troclear y la escotadura radial
RADIO PROX. 1 Punto ma´s medial del borde de la carilla articular
2 Punto ma´s proximal de la eminencia capitular sobre el borde de la carilla articular
3 Punto ma´s lateral del borde de la carilla articular
DIST. 1 Punto ma´s distal del proceso estiloides sobre el borde de la carilla articular
2 Punto ma´s cercano al centro de la carilla de articulacio´n distal con la ulna sobre el borde
de la carilla articular
FE´MUR PROX. 1 Punto ma´s proximal sobre el borde de la carilla articular
2 Punto ma´s anterior sobre el borde de la carilla articular
3 Punto ma´s distal sobre el borde de la carilla articular
4 Punto ma´s posterior sobre el borde de la carilla articular
DIST. 1 Punto medio en la conjuncio´n de los labios medial y lateral del surco patelar, sobre el
borde proximal de la carilla articular
2 Punto de contacto entre el labio medial del surco patelar y el borde medial del co´ndilo
medial
3 Punto ma´s proximomedial sobre borde del co´ndilo medial
4 Punto ma´s proximolateral sobre el borde del co´ndilo medial
Sigue en la pa´gina siguiente.
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Hueso Ana´lisis N◦ Deﬁnicio´n
5 Punto de ma´xima inﬂexio´n sobre el borde posterior de la carilla articular, entre los dos
co´ndilos
6 Punto ma´s proximomedial sobre el borde del co´ndilo lateral
7 Punto ma´s proximolateral sobre el borde del co´ndilo lateral
8 Punto de contacto entre el labio lateral del surco patelar y el borde lateral del co´ndilo
lateral
TIBIA PROX. 1 Punto ma´s anterior sobre el borde del co´ndilo medial
2 Punto ma´s protruido del tube´rculo intercondilar medial
3 Punto ma´s posterior sobre el borde del co´ndilo medial
4 Punto ma´s anterior sobre el borde del co´ndilo lateral
5 Punto ma´s protruido del tube´rculo intercondilar lateral
6 Punto ma´s posterior sobre el borde del co´ndilo lateral
Tabla 3.4. Deﬁniciones de landmarks utilizados.HUESO, hueso al que corresponde la carilla articular
analizada; PROX., carilla articular proximal;DIST., carilla articular distal;N◦, Nu´mero de landmark (ver
Figura 3.4 para carilla de esca´pula y hu´mero, 3.5 para carilla de ulna y radio, 3.6 para carilla proximal
de fe´mur y 3.7 para carilla distal de fe´mur y proximal de tibia).
Todo el procedimiento estadı´stico y tratamiento de los landmarks y semilandmarks
fue realizado utilizando el paquete estadı´stico de acceso libre R versio´n 3.2.5 (R
Development Core Team, 2015). Para el tratamiento de los datos morfogeome´tricos
en 3D se utilizaron los paquetes Morpho versio´n 2.3.1.1 (Schlager, 2013) y geomorph
versio´n 3.0.1 (Adams y Ota´rola-Castillo, 2013) del paquete estadı´stico R.
Los landmarks y semilandmarks fueron posicionados sobre los mallados creados
con el programa Scanstudio y procesados con el programa Meshlab en dos etapas.
En una primera etapa, se colocaron los landmarks y semilandmarks de curva mediante
el programa Landmark Editor versio´n 3.0.0.6 (Wiley, 2006). Posteriormente a la
relajacio´n de los semilandmarks de curva y transformaciones por GPA, se genero´ un
parche de semilandmarks de superﬁcie a trave´s del paquete geomorph con puntos
aproximadamente equidistantes remuestreando los ve´rtices de un mallado base. Este
parche se aplico´ sobre los diferentes especı´menes a trave´s del paquete Morpho en
base a un marco establecido por los landmarks y los semilandmarks sobre curvas (ver
seccio´n 3.4.2 para detalles sobre la eleccio´n del nu´mero de semilandmarks de superﬁcie).
Una vez aplicado el parche en todos los especı´menes, se procedio´ a deslizar los
semilandmarks de superﬁcie y a realizar el GPA ﬁnal.
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Figura 3.4. Landmarks y semilandmarks de la esca´pula y el hu´mero mostrados en
Interatherium. A. Carilla articular de la esca´pula; B. Carilla articular distal del hu´mero;
C. Carilla articular proximal del hu´mero. , landmarks; , semilandmarks de curva; ,
semilandmarks de superﬁcie. Las referencias de los nu´meros de los landmarks esta´n en
Tabla 3.4)
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Figura 3.5. Landmarks y semilandmarks de la ulna y el radio mostrados en Interatherium.
A. Carilla articular de la ulna; B. Carilla articular proximal del radio; C. Carilla
articular distal del radio. , landmarks; , semilandmarks de curva; , semilandmarks
de superﬁcie. Las referencias de los nu´meros de los landmarks esta´n en Tabla 3.4)
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Figura 3.6. Landmarks y semilandmarks de la carilla proximal del fe´mur mostrados en
Interatherium. , landmarks; , semilandmarks de curva; , semilandmarks de superﬁcie.
Las referencias de los nu´meros de los landmarks esta´n en Tabla 3.4)
Se analizo´ la relacio´n entre el log10 del taman˜o de centroide y la variable de forma
de cada carilla articular para reconocer los patrones de forma que pudieran estar
vinculados al taman˜o (relacio´n alome´trica).
Nu´mero mı´nimo de semilandmarks y Componentes Principales
Para la eleccio´n del me´todo de deslizado de semilandmarks y la cantidad de
semilandmarks de superﬁcie a utilizar, se realizaron ana´lisis progresivos con diferentes
parches de entre cinco y 300 semilandmarks de superﬁcie, tomados de a cinco (en
total 60 repeticiones). Esas 60 muestras se sometieron a deslizamiento por los dos
me´todos mencionados (minimizando BE y minimizando PD). En total se realizaron
120 GPAs y sus correspondientes PCAs para cada carilla articular. Para elegir el
ana´lisis deﬁnitivo se evaluo´ la correlacio´n de cada morfoespacio (distancias de
Procrustes entre los especı´menes) con respecto al morfoespacio conseguido con 5
semilandmarks de superﬁcie adicionales (59 ana´lisis). No se utilizo´ el nu´mero ma´ximo
de semilandmarks como modelo o´ptimo porque a pesar de que a medida de que
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Figura 3.7. Landmarks y semilandmarks del fe´mur y la tibia mostrados en Interatherium.
A. Carilla articular distal del fe´mur; B. Carilla articular proximal de la tibia. ,
landmarks; , semilandmarks de curva; , semilandmarks de superﬁcie. Las referencias
de los nu´meros de los landmarks esta´n en Tabla 3.4)
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se suman semilandmarks se obtiene una mayor resolucio´n de la superﬁcie, tambie´n
aumenta la probabilidad de errores debidos al posicionamiento del parche sobre los
diferentes especı´menes.
La correlacio´n de las distancias de Procrustes evaluo´ la relacio´n entre las matrices
de distancia de un ana´lisis respecto del ana´lisis siguiente en la secuencia (i. e. Matriz de
distancias de Procrustes de ana´lisis con parche de 5 puntos Vs. Matriz de distancias de
Procrustes de ana´lisis con parche de 10 puntos), repitie´ndose para cada par de ana´lisis
consecutivos. El punto de estabilizacio´n (inicio de la ası´ntota) marca el par de ana´lisis
en el que se alcanza la mayor correlacio´n con el mı´nimo nu´mero de semilandmarks
de superﬁcie (Ejempliﬁcado para la carilla proximal del hu´mero en la Figura 4.16).
El ana´lisis con menor nu´mero de semilandmarks de este par fue el utilizado en las
interpretaciones ecomorfolo´gicas.
Para calcular esta relacio´n utilizando los PCs se realizo´ una correlacio´n sime´trica
de Procrustes, que analiza la no-aleatoriedad entre dos conﬁguraciones, mediante
el paquete vegan versio´n 2.4-1 (Oksanen et al., 2016) del paquete estadı´stico R, y
se repitio´ como en el caso anterior para cada par de ana´lisis consecutivos y para
cada me´todo de deslizado de semilandmarks. El principio es el mismo que aquel
empleado para la correlacio´n entre distancias de Procrustes: el punto de estabilizacio´n
es donde se alcanza la mayor correlacio´n con el mı´nimo nu´mero de landmarks.
Adema´s, con este test se genero´ un gra´ﬁco donde se pueden apreciar las diferencias
en el morfoespacio entre dos conﬁguraciones analizadas (eligiendo dos componentes
principales), mostrando el desplazamiento relativo de los especı´menes y la rotacio´n de
los ejes. Este gra´ﬁco ayuda a detectar diferencias en la distribucio´n de los especı´menes
que puedan llevar a interpretaciones biolo´gicas erro´neas.
Tambie´n se realizo´ un test de correlacio´n entre el morfoespacio dado por los PCs de
cada ana´lisis con semilandmarks deslizados por BE con el correspondiente ana´lisis con
semilandmarks deslizados por PD (Ejempliﬁcado para la carilla proximal del hu´mero en
la Figura 4.17). Este ana´lisis fue repetido para cada par de ana´lisis consecutivos. Este
test ayuda a detectar si hay relacio´n entre el nu´mero de semilandmarks de superﬁcie
elegidos y la semejanza en los resultados utilizando ambos me´todos de relajacio´n.
Para este test tambie´n se puede graﬁcar la superposicio´n de dos morfoespacios
bidimensionales explicada en el pa´rrafo anterior, para observar la posicio´n relativa
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de los especı´menes y la rotacio´n de los ejes entre dos ana´lisis sucesivos.
Para decidir el nu´mero de PCs a utilizar se siguio´ a Cardini et al. (2010) y Abba
et al. (2015). Se calculo´ la correlacio´n entre dos matrices de distancias: la de distancias
euclidianas (PCs) y la de distancias de Procrustes en el espacio de forma completo. Los
coeﬁcientes de correlacio´n se graﬁcaron contra el nu´mero de PCs, y el PC en el “codo”
del gra´ﬁco (ver Cardini et al., 2010) se tomo´ como el mayor PC para retener, siempre
que el coeﬁciente de correlacio´n entre el espacio reducido (PCs seleccionados) y el
espacio de forma completo fuese mayor a 0.95.
Ana´lisis de Componentes Principales y Ecomorfologı´a
Los me´todos de ordenamiento son generalmente usados como estrategia
exploratoria para encontrar y resumir tendencias subyacentes. El Ana´lisis de
Componentes Principales (PCA, por sus siglas en ingle´s) es un me´todo de
ordenamiento, disen˜ado para reducir el nu´mero de variables que necesitan ser
consideradas a un pequen˜o nu´mero de ı´ndices, llamados componentes principales
(PC, por sus siglas en ingle´s), que son combinaciones lineares de las variables
originales (Manly, 1994).
Mediante este me´todo, el espacio p-dimensional es representado como un conjunto
de ejes de ordenamiento mutuamente perpendiculares (ortogonales) conseguidos
mediante la rotacio´n rı´gida de los ejes de la variable p original (Kenkel et al., 2002).
La representacio´n de la estructura compleja de datos multivariados en un espacio de
dimensionalidad reducida, manteniendo tanta informacio´n de la variacio´n como sea
posible, es lograda siempre y cuando las variables este´n intercorrelacionadas (Kenkel
et al., 2002).
En este trabajo se realizo´ un PCA para describir los cambios de forma de cada
carilla articular en la muestra estudiada. La cantidad de PCs explorados para cada
ana´lisis es explicado en las secciones 3.4.2 y 4.3.2. Sobre el morfoespacio obtenido se
observo´ la relacio´n del cambio de forma en las carillas articulares en relacio´n a las
categorı´as de uso de sustrato propuestas en 3.1. Tambie´n se evaluo´ la presencia de
sen˜al ﬁlogene´tica (ver ma´s abajo).
Para determinar si la relacio´n entre los cambios de forma y la variable ecolo´gica
(categorı´as de uso de sustrato) son signiﬁcativas, se utilizo´ un modelo linear
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generalizado (GLM, por sus siglas en ingle´s). Este ana´lisis se efectuo´ sobre los PCs
explorados. Para reconocer cua´les son las categorı´as que diﬁeren se utilizo´ una prueba
de diferencia signiﬁcativa honesta de Tukey (Tukey, 1949).
Sen˜al ﬁlogene´tica
Dado que los taxones forman parte de una ﬁlogenia jera´rquicamente estructurada,
no podrı´an considerarse con ﬁnes estadı´sticos como si fueran observaciones
independientes, sino que existe una dependencia que deberı´a ser cuantiﬁcada
(Felsenstein, 1985).
Para analizar la presencia de sen˜al ﬁlogene´tica en la distribucio´n de las variables
morfolo´gicas entre los taxones estudiados (tanto en los extintos como en los vivientes)
se aplico´ el test de descomposicio´n ortonormal de la varianza propuesto por Ollier
et al. (2006). Este procedimiento genera una funcio´n denominada “ortograma” para
expresar la descomposicio´n de la varianza de una variable dada con respecto a la
estructura de la ﬁlogenia.
A su vez, Ollier et al. (2006) propusieron cuatro estadı´sticos para analizar
la diferencia entre la descomposicio´n observada y las simuladas (obtenidas
mediante permutaciones) para evaluar la hipo´tesis nula de ausencia de dependencia
ﬁlogene´tica. Estos estadı´sticos son (ver Ollier et al., 2006): R2Max (coeﬁciente
ortonormal cuadrado ma´ximo), que indica cambios signiﬁcativos en un nodo con
valores conservativos en las dema´s ramas; SkR2k (distribucio´n de la varianza de los
coeﬁcientes ortonormales a trave´s del a´rbol), que indica el grado de asimetrı´a de
la varianza; Dmax (ortograma acumulado ma´ximo), que corresponde al estadı´stico
Kolmogorov–Smirnov utilizado para evaluar si el vector que describe la variable
puede, o no, corresponder a una muestra al azar de una distribucio´n uniforme; SCE
(variacio´n local promedio del ortograma), que mide la variacio´n local. Si R2Max no
es signiﬁcativo y alguno de los otros da signiﬁcativo, se estarı´a en presencia de una
dependencia difusa. Esto quiere decir que varios nodos explicarı´an la varianza del
rasgo y el ortograma estarı´a dominado por muchos valores altos en lugar de un u´nico
pico (Ollier et al., 2006). Los lı´mites de conﬁanza para estos cuatro estadı´sticos se
construyeron a partir de 20000 permutaciones de Monte Carlo.
El ana´lisis de descomposicio´n ortonormal de la varianza fue efectuado con el
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paquete ade4 versio´n 1.7-4 (Dray y Dufour, 2007) del paquete estadı´stico R.
Adema´s, se utilizaron ecuaciones de estimacio´n generalizada (GEE, por sus siglas
en ingle´s) para analizar la asociacio´n entre los rasgos morfolo´gicos y ecolo´gicos en
los taxones vivientes considerando las relaciones ﬁlogene´ticas. Este me´todo utiliza
una aproximacio´n GLM incorporando al modelo las relaciones ﬁlogene´ticas como
una matriz de correlacio´n y ha sido utilizado para (Paradis y Claude, 2002; Morgan,
2009; Cassini, 2013). A su vez, permite utilizar variables catego´ricas, tales como las
categorı´as de uso de sustrato deﬁnidas en esta tesis (para una descripcio´n detallada
del me´todo ver Paradis y Claude, 2002). El ana´lisis de GEE fue efectuado mediante el
paquete ape versio´n 3.4 (Paradis et al., 2004) del paquete estadı´stico R.
Para la aplicacio´n del ana´lisis de descomposicio´n ortonormal de la varianza de
Ollier et al. (2006) y del GEE, se utilizo´ un a´rbol ﬁlogene´tico combinado (Figura 4.15)




4.1. Descripciones comparativas cualitativas
A continuacio´n se brinda una breve descripcio´n comparada de cada uno de los
elementos postcraneales de los tipoterios y roedores santacrucenses analizados en
este trabajo. Para algunos caracteres se realizaron comparaciones con ge´neros actuales




La esca´pula de los tipoterios santacrucenses (Figura 4.1) presenta un contorno
variable. Hegetotherium presenta el contorno ma´s rectangular. La porcio´n preservada
de la esca´pula de Pachyrukhos no permite deﬁnir el contorno con claridad. En los dos
Interatheriidae, el a´ngulo anterior no es preciso por lo que el lı´mite entre los bordes
anterior y vertebral no esta´ bien deﬁnido. En los dos ge´neros de esta familia, el borde
anterior es ma´s convexo que en los dos Hegetotheriidae. En Interatherium la la´mina
escapular es subtriangular, en tanto que en Protypotherium es subcuadrangular.
En todos los ge´neros, la fosa infraespinosa tiene una menor dimensio´n que la
supraespinosa. La primera es angosta en sentido anteroposterior y se ensancha hacia
el borde vertebral de la esca´pula; la segunda tiene un desarrollo similar en sus
porciones ventral y vertebral. En la fosa supraespinosa hay una expansio´n media, leve
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Figura 4.1. Esca´pulas derechas de Typotheria en vista lateral y ventral. A.
Protypotherium FMNH P 13237; B. Interatherium YPMPU 15041; C. Hegetotherium
FMNH PM 1257 (lateral, invertida) y MPM-PV 3527 (ventral); D. Pachyrukhos FMNH
P 13237. Escala: 10 mm.
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en los Hegetotheriidae, ma´s marcada en los Interatheriidae y muy desarrollada en
Interatherium, en el que esta fosa tiene una forma subtriangular. En Interatherium la fosa
supraespinosa presenta el borde anterior marcadamente expandido anteriormente,
mostrando una forma subtriangular, a diferencia de Protypotherium en el que
la extensio´n anterior de esta fosa es mucho menos desarrollada (i. e. el borde
anterior de la fosa supraespinosa es convexo y sin proyeccio´n anterior). En los dos
Hegetotheriidae la fosa suprespinosa presenta una extensio´n anterior mucho menos
marcada (el borde anterior es levemente convexo).
La espina solo se pudo observar en un ejemplar de Hegetotherium y en uno de
Protypotherium. En ambos ge´neros se preserva el acromion, el cual presenta una
proyeccio´n posterior (metacromion sensu Croft y Anderson, 2008).
La fosa glenoidea tiene un contorno piriforme en los cuatro taxones, con su eje
mayor orientado anteroposteriormente y el ancho ma´ximo en su regio´n posterior. La
diferencia entre el ancho posterior y el anterior de esta fosa es menos marcada en
Interatherium. La fosa glenoidea en vista lateral tiende a ser ma´s cerrada en este u´ltimo
ge´nero (i. e. mostrando un a´ngulo menos obtuso), seguida por la de Pachyrukhos.
El tube´rculo supraglenoideo presenta un gran desarrollo en Interatherium, mucho
mayor al de los otros ge´neros. En los dos Hegetotheriidae, el proceso coracoideo
es conspicuo, no sobrepasa el nivel de la fosa glenoidea, y se curva medialmente.
En Protypotherium el proceso coracoideo tiene una forma similar a la de los dos
Hegetotheriidae, pero esta´ menos desarrollado, y en Interatherium este proceso es
incipiente.
Rodentia
El material registrado de esca´pula es muy escaso y fragmentario (Figura 4.2), o
ausente, como en el caso de Schistomys. Este hueso preserva su contorno casi completo
solo en un ejemplar de Eocardia. En este ge´nero las fosas supra e infraespinosas
esta´n igualmente desarrolladas y la la´mina escapular es elongada y angosta, como
en Pediolagus yDolichotis. En Perimys la la´mina escapular es ma´s ancha (ma´s extendida
anteroposteriormente) que en Eocardia y la fosa supraespinosa es dos veces ma´s ancha
que la infraespinosa, al menos en la porcio´n conservada. La diferencia de taman˜o entre
las fosas supra e infraespinosa es ma´s marcada que la observada en Cuniculus.
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Figura 4.2. Esca´pulas derechas de Rodentia en vista lateral y ventral. A. Neoreomys
MPM-PV 3521; B. Eocardia YPMPU 15211; C. Perimys MPM-PV 15053; D. Steiromys
MPM-PV 17444. Escala: 10 mm.
El cuello y la porcio´n ventral de la la´mina escapular en Steiromys son ma´s robustos
que en los restantes roedores santacrucenses. En este ge´nero, las fosas supra e
infraespinosa poseen un desarrollo subigual. La espina de la esca´pula no esta´ bien
preservada (con excepcio´n de la de Eocardia). La posicio´n ventral del contacto de
la espina con la la´mina podrı´a reﬂejar una escotadura mayor de la esca´pula, ma´s
pronunciada en Perimys que enNeoreomys y Steiromys. En Eocardia la escotadura mayor
es ma´s pronunciada que en Cuniculus, pero menos que en Cavia o Microcavia. El
acromion solo se observo´ en Eocardia. La porcio´n preservada de esta estructura alcanza
el nivel de la fosa glenoidea y presenta una expansio´n posterior. La escotadura menor
de la esca´pula es ma´s profunda en Perimys que en los restantes ge´neros. En Steiromys
esta escotadura es apenas insinuada. El contorno de la cavidad glenoidea es piriforme
en Neoreomys, Eocardia y Perimys. En Steiromys, esta estructura es ovalada con su
eje mayor orientado anteroposteriormente. El tube´rculo supraglenoideo esta´ menos
desarrollado en Eocardia y Perimys que en Neoreomys y Steiromys. Steiromys posee la
mayor robustez de este tube´rculo.
El proceso coracoideo es corto en Neoreomys y Eocardia (como en Cuniculus y
Dolichotis) y muy elongado en Perimys (similar al de Lagostomus). Este proceso no esta´
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preservado en ningu´n espe´cimen de Steiromys.
HU´MERO
Typotheria
La estructura general de los hu´meros (Figura 4.3) es ma´s similar a la de la mayorı´a
de los carnı´voros que a la de los roedores de la muestra de comparacio´n. El hu´mero de
Interatherium presenta la conﬁguracio´n ma´s robusta, seguido por los de Hegetotherium
y Protypotherium.
El hu´mero de Pachyrukhos es el ma´s esbelto de los cuatro. Los hu´meros de
Interatherium y Hegetotherium son menos robustos que los de los roedores cavadores
Ctenomys y Lagostomus y que el del carnı´voro cavador Meles. En todos los ge´neros
de tipoterios, la cabeza es semiesfe´rica, desplazada posteriormente y con un pico
posterior. La convexidad lateromedial de la cabeza es mayor en Interatherium que
en Protypotherium y los dos Hegetotheriidae. La tuberosidad mayor en Interatherium
es baja y no sobrepasa el nivel de la cabeza. En Protypotherium la tuberosidad
mayor esta´ un poco ma´s desarrollada y sobrepasa el nivel de la cabeza. En los
dos Hegetotheriidae esta tuberosidad muestra el mayor desarrollo, sobre todo en
Hegetotherium. La tuberosidad menor es similar en todos los ge´neros, aunque en
Interatherium es menos extendida proximalmente. El surco bicipital es amplio y mejor
delimitado en los Interatheriidae.
La tuberosidad deltoidea esta´ muy marcada y extendida distalmente en
Hegetotherium, en el que ocupa dos tercios de la longitud del hu´mero. En los dema´s
ge´neros, la tuberosidad deltoidea no se extiende ma´s alla´ de la mitad de la longitud
de la epı´ﬁsis, tal como se observa en Leopardus. En ningu´n caso esta tuberosidad
forma una cresta como la que se desarrolla en Coendou o Myocastor y Lagostomus.
La cresta supracondilar esta´ muy poco desarrollada. En los dos Interatheriidae es
indistinguible del borde lateral del hueso y en los Hegetotheriidae forma una cresta
incipiente. En todos los casos la epı´ﬁsis distal del hu´mero es ma´s ancha que la
proximal (aunque esto es menos marcado en Pachyrukhos). Los cuatro ge´neros tienen
un ectepico´ndilo incipiente y un gran entepico´ndilo. El entepico´ndilo es, en general,
mayor enHegetotherium e Interatherium, medianamente desarrollado en Protypotherium
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Figura 4.3. Hu´meros derechos de Typotheria en vista proximal, anterior y distal. A.
Protypotherium YPMPU 15892 (invertido); B. Interatherium MACN A 3456 - 3505; C.
Hegetotherium YPMPU 15176; D. Pachyrukhos FMNH P 12994 (invertido). Escala: 10
mm.
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y ma´s pequen˜o en Pachyrukhos. Solo Interatherium carece de canal entepicondilar.
La fosa olecraneana es profunda en los cuatro tipoterios, pero solo en los dos
Hegetotheriidae es perforada, formando un foramen supratroclear. La fosa coronoidea
es ma´s visible en Interatherium que en los dema´s. La fosa radial esta´ poco deﬁnida
en los cuatro tipoterios. La superﬁcie articular distal es alargada lateromedialmente
en Interatherium y proporcionalmente ma´s corta y alta en los dema´s tipoterios. El
capı´tulo de los dos Interatheriidae es hemisfe´rico y grande con relacio´n a la superﬁcie
articular. En los dos Hegetotheriidae, el capı´tulo es pequen˜o en relacio´n a la superﬁcie
articular y tiene un contorno un poco ma´s ovoide, con el eje mayor orientado
proximodistalmente. El labio medial de la tro´clea esta´ poco protruido (proyectado
distalmente) en los dos Interatheriidae y muy protruido en los dos Hegetotheriidae. El
menor desarrollo de este labio se observa en Interatherium y el mayor enHegetotherium.
La sumatoria de estas caracterı´sticas da como resultado una superﬁcie articular distal
con el capı´tulo y la tro´clea de igual desarrollo en los Interatheriidae y una combinacio´n
de capı´tulo relativamente pequen˜o y labio troclear medial relativamente grande en
los Hegetotheriidae. En vista distal, la tro´clea en los dos Interatheriidae esta´ alineada
con el eje anteroposterior de la epı´ﬁsis. En contraste, en los Hegetotheriidae la tro´clea
forma un a´ngulo en un plano de articulacio´n diferente al plano sagital del hu´mero,
mostrando una orientacio´n anteromedial-posterolateral.
Rodentia
Hay una gran diversidad morfolo´gica entre los hu´meros de los roedores
santacrucenses (Figura 4.4). Lamorfologı´a general del hu´mero de Eocardia y Schistomys
es similar a la de Dasyprocta. En Perimys, Eocardia y Schistomys el hu´mero presenta
una robustez similar. Neoreomys y Steiromys presentan los hu´meros ma´s robustos,
particularmente este u´ltimo.
La cabeza humeral es ma´s comprimida lateralmente en Schistomys y Perimys que
en los restantes ge´neros, mientras que en Steiromys e´sta es semiesfe´rica. En todos los
ge´neros, la cabeza esta´ orientada posteriormente respecto del eje proximodistal del
hueso. En Steiromys, el desplazamiento posterior de la cabeza es menos marcado que
en los otros ge´neros analizados. Este ge´nero presenta, adema´s, la mayor curvatura
lateromedial de la cabeza humeral. En Neoreomys la tuberosidad mayor no se preserva
66
Mun˜oz, Nahuel A. - Tesis Doctoral Cap´ıtulo 4. Resultados
A B C D E
Figura 4.4. Hu´meros derechos de Rodentia en vista proximal, anterior y distal.
A. Neoreomys MPM-PV 3521 (invertido); B. Eocardia YPMPU 15211 (invertido); C.
Schistomys YPMPU 15648 (izquierdo y derecho combinados); D. Perimys MPM-PV
15053 (invertido); E. SteiromysMACN A 10055 - 10078. Escala: 10 mm.
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en ninguno de los ejemplares analizados. En Eocardia la tuberosidad mayor es amplia
y alta (sobrepasa el nivel de la cabeza), como en Dasyprocta. En Schistomys la porcio´n
preservada de esta tuberosidad tiene una forma y taman˜o similares a los de Eocardia.
En Perimys y Steiromys la tuberosidad mayor no alcanza el nivel proximal de la cabeza.
EnNeoreomys, Schistomys y Perimys, la tuberosidad menor alcanza el nivel de la cabeza
(no esta´ preservada en Eocardia). En Steiromys esta tuberosidad es marcadamente ma´s
baja que la cabeza.
El surco bicipital ma´s amplio se observa en Steiromys, mientras que el ma´s
angosto en Perimys. La tuberosidad deltoidea en Neoreomys, Eocardia y Schistomys
ocupa aproximadamente dos tercios del hueso. En Eocardia la porcio´n media de esta
tuberosidad esta´ proyectada lateralmente respecto del eje medial de la epı´ﬁsis, como
en Dolichotis, Pediolagus y Dasyprocta. En Perimys y Steiromys, la tuberosidad deltoidea
se extiende aproximadamente hasta la mitad del hueso y forma una cresta deltoidea (=
cresta deltopectoral) muy pronunciada. En el caso de Perimys, esta cresta esta´ orientada
lateralmente y se asemeja tanto en posicio´n como en taman˜o relativo a la de Ctenomys,
Myocastor y Lagostomus. En Steiromys la cresta deltoidea tiene forma triangular en
vista lateral y se dirige anteriormente, como en Coendou. La cresta supracondilar en
Eocardia y Schistomys no esta´ desarrollada. En Perimys es muy pequen˜a, mientras que
en Neoreomys tiene un desarrollo moderado. En Steiromys la cresta supracondilar esta´
muy desarrollada y ocupa el tercio distal del hueso. El ectepico´ndilo es incipiente
en todos los ge´neros. El entepico´ndilo tiene diferente grado de desarrollo entre los
hu´meros estudiados. En Eocardia esta´ muy poco desarrollado y en Schistomys esta´
ma´s protruido. En Neoreomys y Perimys, el entepico´ndilo esta´ ma´s desarrollado que
en estos u´ltimos, como en Cuniculus y Dasyprocta. Steiromys tiene el entepico´ndilo ma´s
extendido medialmente de toda la muestra, siendo casi tan largo como la mitad de
la tro´clea (es mayor al de Ctenomys y Coendou). La fosa olecraneana es perforada en
todos los ge´neros, con excepcio´n de Steiromys, en el cual es poco profunda. Las fosas
radial y coronoidea son solo diferenciables en Steiromys. En los otros ge´neros ambas
fosas conﬂuyen en una gran fosa que se conecta a trave´s del foramen supratroclear
con la fosa olecraneana. La superﬁcie articular distal presenta una morfologı´a muy
similar en Neoreomys, Eocardia, Schistomys y Perimys. En estos cuatro ge´neros es corta
lateromedialmente y alta proximodistalmente, con el eje de rotacio´n inclinado en
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sentido anteromedial-posterolateral (como en Dolichotis, Pediolagus y los chinchı´llidos
actuales). Adema´s, en estos ge´neros, el capı´tulo tiene un reborde capitular muy
marcado que genera una estructura de pequen˜a “segunda tro´clea” en el capı´tulo. En
Steiromys la superﬁcie articular distal esta´ ma´s extendida lateromedialmente que en
los restantes ge´neros y el reborde capitular es incipiente. El labio medial de la tro´clea




El radio (Figura 4.5) esta´ completamente preservado en los Interatheriidae y
Hegetotherium. Interatherium presenta el radio ma´s robusto de los cuatro tipoterios. La
dia´ﬁsis tiene una convexidad anterior que es ma´s pronunciada en los Interatheriidae
que en los Hegetotheriidae. Lamayor curvatura se observa en Interatherium. La dia´ﬁsis
tiene una seccio´n subcircular en la porcio´n proximal y subtriangular en la porcio´n
distal.
La cabeza radial tiene un contorno ovalado, siendo ma´s elongada
lateromedialmente en Hegetotherium que en los Interatheriidae. En el caso de
Protypotherium, la cabeza radial tiene su eje menor ubicado en su porcio´n lateral,
mientras que en el de Interatherium este eje se ubica en la porcio´n medial. En
Protypotherium el eje mayor (lateromedial) de la cabeza radial es perpendicular
respecto del eje mayor del hueso. A diferencia de este u´ltimo ge´nero, en Interatherium
y Hegetotherium el eje mayor de la cabeza es oblicuo respecto del eje mayor del hueso,
mostrando una orientacio´n lateroproximal-mediodistal. El borde posterior de la
cabeza radial es muy convexo en Interatherium, menos convexo en Protypotherium
y casi plano en Hegetotherium. La eminencia capitular es apenas insinuada en
Interatherium y Hegetotherium mientras que Protypotherium no presenta dicha
eminencia. La porcio´n de la fo´vea radial que articula con la tro´clea del hu´mero es
mayor en Hegetotherium que en los dos Interatheriidae. Entre estos u´ltimos, el mayor
desarrollo de esta porcio´n se da en Protypotherium. En los dos Interatheriidae y en
Hegetotherium, la tuberosidad bicipital esta´ muy desarrollada y tiene un contorno
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Figura 4.5. Radios derechos de Typotheria en vista proximal, medial, posterior y
distal. A. Protypotherium YPMPU 15828 (invertido); B. Interatherium MPM-PV 17442;
C. Hegetotherium MPM-PV 4172; D. Pachyrukhos YPMPU 15743 (invertido). Escala: 10
mm.
ovalado.
En los cuatro tipoterios, la epı´ﬁsis distal es ancha y el proceso estiloides tiene una
posicio´n anteromedial. Este proceso esta´ poco desarrollado en los dos Interatheriidae
y esta´ levemente ma´s protruido distalmente en los dos Hegetotheriidae. La carilla
articular carpal presenta en todos los casos una concavidad suave, con su eje
mayor dispuesto lateromedialmente, y una mayor concavidad anteroposterior sin
restricciones aparentes al movimiento de la articulacio´n con el carpo. En cada ge´nero
esta superﬁcie tiene un contorno caracterı´stico con el lado menos curvo en posicio´n
anterior: en Protypotherium tiene forma de “D”, en Interatherium es ovalada, en
Hegetotherium es semicircular y en Pachyrukhos tiene forma de tria´ngulo equila´tero.
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Rodentia
Solo se preserva la dia´ﬁsis completa de los radios de Neoreomys, Eocardia y Perimys
(Figura 4.6). En los tres casos la dia´ﬁsis esta´ curvada de manera similar, formando
una concavidad posterior. El radio ma´s robusto es el de Neoreomys, el cual se asemeja
al de Cuniculus. El ma´s esbelto es el de Perimys, ma´s similar al de Dasyprocta. El
radio de Eocardia es de robustez intermedia entre del de Neoreomys y el de Perimys,
siendo levemente ma´s recto que en estos u´ltimos. En todos los ge´neros la seccio´n
transversal de la dia´ﬁsis es ovalada (expandida lateromedialmente) en su porcio´n
proximal, subcircular en su porcio´n media y levemente subtriangular en su porcio´n
distal.
A B C D E
Figura 4.6. Radios derechos de Rodentia en vista proximal, medial, posterior y distal.
A. NeoreomysMPM-PV 3521 (invertido); B. Eocardia YPMPU 15211 (invertido, unido a
ulna);C. Schistomys YPMPU 15648;D. PerimysMPM-PV 17443 (invertido); E. Steiromys
MACN A 10055 - 10078 (invertido). Escala: 10 mm.
71
Mun˜oz, Nahuel A. - Tesis Doctoral Cap´ıtulo 4. Resultados
La cabeza radial de Neoreomys es muy alargada en sentido lateromedial. En
Perimys, y en menor grado en Schistomys, la cabeza radial es tambie´n elongada
lateromedialmente, pero menos que en Neoreomys. En Eocardia la cabeza radial es
menos extendida lateromedialmente y muestra un contorno subrectangular. La cabeza
radial de Steiromys tiene un contorno ovalado. En concordancia con el reborde
capitular presente en el hu´mero, las cabezas radiales de Neoreomys, Schistomys y
Perimys tienen una expansio´n lateral diferenciada. Esta expansio´n esta´ menos marcada
en Eocardia. En Neoreomys, Schistomys y Perimys se observa una expansio´n medial que
articula con la cara medial de la tro´clea del capı´tulo. En Eocardia esta expansio´n medial
tambie´n esta´ menos marcada. El borde posterior de la cabeza radial en Eocardia y
Schistomys tiene un contorno levemente convexo. EnNeoreomys y Perimys es levemente
sigmoideo. En Steiromys este borde es muy convexo. La tuberosidad bicipital solo esta´
bien marcada y protruida en Steiromys.
La epı´ﬁsis distal (no preservada en Schistomys y Steiromys) es muy robusta en
Neoreomys, ma´s que la de Eocardia y Perimys. Tanto la carilla articular carpal de
Neoreomys como la de Perimys son complejas (con convexidades y concavidades), con
una estructura muy similar a la presente en Cuniculus y Dasyprocta. En Neoreomys y
Perimys, el proceso estiloides es muy robusto y extendido anteroposteriormente.
ULNA
Typotheria
La conﬁguracio´n general de la ulna (Figura 4.7) se asemeja ma´s a la de los
carnı´voros que a la de los roedores analizados. Esta semejanza se debe mayormente a
la expansio´n anteroposterior de la dia´ﬁsis y la forma de la escotadura troclear poco
extendida lateromedialmente y una escotadura radial de posicio´n principalmente
lateral. La robustez de este hueso es muy marcada en Interatherium y Hegetotherium.
La ulna de Protypotherium es ma´s gra´cil que la de estos u´ltimos y ma´s robusta que la
de Pachyrukhos, quien presenta la ulna ma´s esbelta entre los tipoterios santacrucenses.
La dia´ﬁsis, en vista lateral, tiene forma sigmoidea en todos los casos (como
en la mayorı´a de los mamı´feros), ma´s marcada en Protypotherium y Pachyrukhos.
Hegetotherium e Interatherium tienen una dia´ﬁsis ma´s recta, con una leve convexidad
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Figura 4.7. Ulnas derechas de Typotheria en vista lateral, anterior y distal.
A. Protypotherium YPMPU 15828 (invertida); B. Interatherium AMNH 9557; C.
Hegetotherium MPM-PV 4172; D. Pachyrukhos YPMPU 15828 (proximal y anterior,
invertida) y YPMPU 15743 (anterior y distal, invertida). Escala: 10 mm.
del borde posterior en este u´ltimo ge´nero, similar a la observada en Leopardus o
Coendou. En vista anterior, la dia´ﬁsis muestra una evidente concavidad medial en los
dos Interatheriidae, mientras que en los dos Hegetotheriidae el eje proximodistal es
recto.
El ole´cranon es robusto y muy rugoso en todos los casos. Interatherium posee el
ole´cranon ma´s robusto. El largo del ole´cranon respecto del largo total del hueso es
mayor en Interatherium y Hegetotherium que en Protypotherium y Pachyrukhos. En vista
anterior, el ole´cranon presenta una proyeccio´n medial de su porcio´n posteroproximal
en Hegetotherium, Protypotherium e Interatherium, la cual es ma´s pronunciada en este
u´ltimo ge´nero.
En Interatherium el dia´metro anteroposterior del ole´cranon disminuye hacia su
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extremo proximal. Tambie´n en vista anterior, en Hegetotherium el ole´cranon presenta
una conﬁguracio´n subcuadrangular, con sus dia´metros anteroposterior proximal y
distal subiguales. La escotadura troclear esta´ orientada oblicuamente con respecto
al eje mayor de la ulna (como en la mayorı´a de los mamı´feros) en Protypotherium y
Pachyrukhos. En Hegetotherium esta oblicuidad es muy leve (casi en lı´nea con el eje
proximodistal del hueso) y en Interatherium es pra´cticamente paralela al eje mayor del
hueso. El proceso coronoides lateral tiene muy poco desarrollo en todos los casos. La
protrusio´n anterior del proceso coronoides medial (un rasgo mejor observado en vista
lateral) es incipiente en Pachyrukhos y medianamente desarrollado en Hegetotherium.
En los dos Interatheriidae esta protrusio´n es mayor. En Interatherium se observa el
proceso coronoides medial ma´s robusto.
La escotadura radial es oblicua en todos los casos, subrectangular en los dos
Interatheriidae y lentiforme en los dos Hegetotheriidae. La curvatura de la escotadura
radial, sobre el plano transverso, es levemente convexa en los dos Interatheriidae
y Hegetotherium y plana en Pachyrukhos. Distalmente, sobre el lado medial de la
dia´ﬁsis, la cresta para el pronator quadratus esta´ muy desarrollada en Protypotherium y
Hegetotherium. Esta cresta esta´ menos protruida y ma´s extendida proximodistalmente
en Pachyrukhos, siendo imperceptible en Interatherium.
La circunferencia articular es ma´s amplia en Hegetotherium que en los dema´s
ge´neros. El proceso estiloides en los Interatheriidae presenta una carilla articular
carpal corta en sentido anteroposterior y separada de la dia´ﬁsis por una leve
constriccio´n. En los Hegetotheriidae esta carilla esta´ elongada anteroposteriormente
y no esta´ separada de la dia´ﬁsis por una constriccio´n. En todos los casos la carilla
articular carpal esta´ orientada anteromedialmente.
Rodentia
La dia´ﬁsis completa de la ulna (Figura 4.8) solo esta´ preservada en Eocardia, aunque
la de Perimys se pudo reconstituir a partir de fragmentos de diferente lateralidad
de este hueso (ve´ase Metodologı´a). En estos dos ge´neros la dia´ﬁsis es sigmoidea,
con una convexidad anterior en su porcio´n mediodistal y una convexidad posterior
en su porcio´n medioproximal (ma´s marcada en Perimys), de manera similar a lo
que ocurre en la mayorı´a de los roedores actuales. Las dia´ﬁsis de los otros ge´neros
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Figura 4.8. Ulnas derechas de Rodentia en vista lateral, anterior y distal. A. Neoreomys
YPMPU 15394 (invertida); B. Eocardia YPMPU 15211 (invertida, unida a radio);
C. Schistomys YPMPU 15648; D. Perimys MPM-PV 15053 (izquierda y derecha
combinadas); E. SteiromysMACN A 10055 - 10078 (invertida). Escala: 10 mm.
son fragmentarias. A partir de la porcio´n preservada, se puede interpretar que la
dia´ﬁsis de Neoreomys tiene una conﬁguracio´n sigmoidea, similar a las de Perimys y
Eocardia. Schistomys y Steiromys tienen un eje ma´s recto. Steiromys tiene una convexidad
posterior muy marcada en el segmento proximal.
El ole´cranon no esta´ preservado en Neoreomys ni en Schistomys. En Eocardia y
Perimys es amplio, cuadrangular y robusto, similar a los de Cuniculus y Dasyprocta,
y ma´s corto que los de Cavia, Myocastor y Lagostomus. Steiromys tambie´n posee un
ole´cranon cuadrangular y robusto, pero relativamente ma´s corto que el de Eocardia
y Perimys, orientado anteriormente con respecto al eje proximodistal del hueso.
La escotadura troclear en todos los ge´neros, con excepcio´n de Steiromys, es
oblicua con respecto al eje proximodistal de la ulna (como ya se dijo, una condicio´n
muy comu´n entre los mamı´feros). En Steiromys es mayormente coincidente con
este eje, como en Coendou. Solo Steiromys tiene un proceso coronoides lateral muy
desarrollado. En los dema´s ge´neros este proceso es incipiente. El proceso coronoides
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medial menos desarrollado se observa en Perimys y esta´ levemente ma´s desarrollado
en Neoreomys, Eocardia y Schistomys. Steiromys posee un proceso coronoides medial
muy grande, expandido lateromedialmente y formando una plataforma que habrı´a
encajado en la fosa coronoidea del hu´mero durante la ﬂexio´n.
La escotadura radial es levemente oblicua en Neoreomys, pero mayormente
perpendicular al eje mayor del hueso en todos los otros ge´neros. Esta escotadura es
levemente co´ncava sobre el plano transversal en Neoreomys, Eocardia y Schistomys,
plana en Perimys y muy co´ncava en Steiromys. El proceso estiloides es alargado
anteroposteriormente en Eocardia y subcilı´ndrico en Perimys (este proceso no se conoce
en los restantes ge´neros).
HUESO COXAL
Typotheria
El hueso coxal (Figura 4.9) es conocido en todos los taxones, representado por
el aceta´bulo, isquion y, al menos, una porcio´n del pubis e ilion. El ala ilı´aca no se
preserva completa en ningu´n caso, aunque en Interatherium esta´ casi completamente
preservada, con excepcio´n de una porcio´n del borde anterior de la cresta ilı´aca. La fosa
glu´tea es ma´s amplia en Protypotherium y los dos Hegetotheriidae que en Interatherium.
Asimismo, este u´ltimo ge´nero tiene el mayor desarrollo relativo de la fosa ilı´aca, cuyo
ancho es pro´ximo a la mitad del ancho de la fosa glu´tea.
El tube´rculo para el origen del rectus femoris es ma´s pronunciado en los
Interatheriidae que en los Hegetotheriidae, en quienes casi no se diferencia del resto
de la superﬁcie del ilion. En ninguno de los cuatro ge´neros se observa una eminencia
iliopu´bica. El aceta´bulo tiene un mayor taman˜o relativo respecto a la longitud
preservada del isquion en Pachyrukhos que en el resto de los ge´neros, aunque, como se
destaca ma´s abajo, es Interatherium el que posee la cabeza humeral ma´s desarrollada.
La escotadura acetabular es muy amplia en relacio´n al taman˜o del aceta´bulo.
El isquion es ma´s robusto en Interatherium que en los otros tres ge´neros. La
tuberosidad isquia´tica esta´ ma´s desarrollada en los dos Hegetotheriidae que en los
Interatheriidae, y en Protypotherium es mayor que en Interatherium.
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Figura 4.9. Huesos coxales derechos de Typotheria en vista ventrolateral. A.
Protypotherium YPMPU 15828; B. Interatherium MPM-PV 3527; C. Hegetotherium
MPM-PV 4173; D. Pachyrukhos FMNH P 12994. Escala: 10 mm.
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Rodentia
El material de cintura pe´lvica de la muestra de roedores (Figura 4.10) es muy
fragmentario. Solo se preserva el hueso coxal completo de Eocardia, no habiendo
registro de ningu´n fragmento de este hueso para Perimys y preserva´ndose solo
el aceta´bulo y parte del isquion en Schistomys. El ala ilı´aca en Eocardia (solo
completamente preservada en este ge´nero) tiene una conﬁguracio´n muy similar en
grado de profundidad y disposicio´n de las fosas ilı´aca y glu´tea (tanto de la fosa glu´tea
dorsal como de la ventral), a la de Pediolagus, aunque es un pocoma´s corta con respecto
a la longitud total del hueso. En Neoreomys el ala ilı´aca, la cual preserva gran parte de
las fosas ilı´aca y glu´tea, tiene una morfologı´a muy similar a la de Cuniculus.
El tube´rculo del rectus femoris esta´ muy desarrollado en Neoreomys y Eocardia y
es prominente en Steiromys, aunque en menor medida que en los dema´s ge´neros. La
eminencia iliopu´bica es muy prominente enNeoreomys, poco desarrollada en Steiromys
y apenas insinuada en Eocardia (como en Dolichotis).
El aceta´bulo tiene un taman˜o variable con respecto al resto del hueso. Es muy
grande en Steiromys, siendo mayor que el de Neoreomys (considerando en ambos casos
su taman˜o relativo con respecto a la porcio´n preservada de la hoja ilı´aca). Eocardia
presenta un aceta´bulo pequen˜o respecto de la longitud total de la pelvis. La escotadura
acetabular es angosta con respecto al taman˜o del aceta´bulo en Eocardia y Schistomys,
siendo algo ma´s amplia en Neoreomys y ma´s au´n en Steiromys. La regio´n isquio-pu´bica
se encuentra muy pobremente preservada en todos los casos. Neoreomys presenta
una mayor robustez de esta regio´n, tanto del isquion como del pubis, con respecto
a Eocardia y Steiromys.
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Figura 4.10. Hueso coxales derechos de Rodentia en vista ventrolateral. A. Neoreomys
MPM-PV 3521 (izquierdo y derecho combinados); B. Eocardia YPMPU 15211; C.
Schistomys YPMPU 15648 (invertido);D. SteiromysMPM-PV 17445. Escala: 10 mm.
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FE´MUR
Typotheria
El fe´mur de los tipoterios (Figura 4.11) no presenta una diversidad morfolo´gica
muy marcada. El ma´s robusto es el de Interatherium, seguido del de Hegetotherium,
luego por el de Protypotherium y por u´ltimo por el de Pachyrukhos, que presenta
una conﬁguracio´n esbelta, con las epı´ﬁsis relativamente ma´s pequen˜as que en
los dema´s ge´neros. La dia´ﬁsis es de seccio´n semicircular y levemente expandida
lateromedialmente, una condicio´n ma´s marcada en Interatherium (aunque este rasgo
es variable entre los especı´menes de este ge´nero).
La cabeza del fe´mur es hemisfe´rica en todos los casos. La superﬁcie articular de la
cabeza esta´ extendida lateralmente hacia el cuello en su regio´n posteroproximal y su
borde lateral no esta´ claramente deﬁnido. La carilla articular presenta una expansio´n
posterolateral que es incipiente en los dos Hegetotheriidae y muy desarrollada en los
dos Interatheriidae, especialmente en Interatherium. El taman˜o relativo de la cabeza
respecto del resto del hueso es mayor en Interatherium. El cuello es muy corto (aunque
ma´s elongado en Pachyrukhos) y casi tan ancho como el dia´metro mayor de la cabeza.
La fovea capitis es ma´s profunda en los dos Interatheriidae y ma´s somera en los dos
Hegetotheriidae.
El troca´nter mayor alcanza el nivel de la cabeza o apenas la sobrepasa en
Protypotherium y Hegetotherium. En Interatherium el troca´nter mayor es ma´s bajo que
la cabeza, al menos en la mayorı´a de los especı´menes estudiados. El menor desarrollo
del troca´nter mayor se observa en Pachyrukhos, siendo ma´s bajo que en Interatherium.
En todos los casos, el troca´nter menor esta´ ubicado en el tercioma´s proximal del hueso,
forma una cresta triangular expandida proximodistalmente y es de posicio´n medial,
de modo que es visible en vista anterior.
La mayor expansio´n del tercer troca´nter se observa enHegetotherium. Este troca´nter
tambie´n esta´ bien desarrollado en Protypotherium y Pachyrukhos, aunque en el primero
varı´a su desarrollo entre los especı´menes estudiados. En Interatherium, el grado de
expansio´n del tercer troca´nter tambie´n es variable en los especı´menes estudiados, pero
en ningu´n caso alcanza el grado de desarrollo que se observa en los restantes ge´neros.
La epı´ﬁsis distal es subcuadrangular en los dos Hegetotheriidae (tan ancha
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Figura 4.11. Fe´mures derechos de Typotheria en vista proximal, anterior y distal. A.
Protypotherium MPM-PV 4336 (invertido); B. Interatherium YPMPU 15041 (invertido);
C. HegetotheriumMPM-PV 4172; D. Pachyrukhos FMNH P 12994. Escala: 10 mm.
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lateromedialmente como larga en sentido anteroposterior), un rasgo observable
en vista distal. Esta epı´ﬁsis tiene un aspecto radicalmente diferente entre los dos
Interatheriidae, es angosta (ma´s alta anteroposteriormente) en Protypotherium y ancha
en Interatherium (ma´s ancha lateromedialmente). Los dos labios del surco patelar
tienen aproximadamente el mismo desarrollo, excepto en Interatherium, en el cual
el labio medial protruye ma´s que el lateral. El surco patelar de Protypotherium y
Hegetotherium es similar y diﬁere del de los otros dos ge´neros. En Interatherium este
surco se ensancha hacia su porcio´n distal, mientras que en Pachyrukhos el surco patelar
es marcadamente ma´s angosto en relacio´n al ancho de la epı´ﬁsis distal que en los
otros ge´neros. La orientacio´n del surco patelar es variable entre los especı´menes. Los
co´ndilos y epico´ndilos tienen aproximadamente el mismo desarrollo en todos los
ge´neros. La porcio´n posterior del co´ndilo lateral esta´ orientada posteromedialmente
en Interatherium, a diferencia del resto de los ge´neros, en los cuales se orienta
posteriormente.
Rodentia
El fe´mur de Schistomys es el ma´s esbelto, seguido por el de Eocardia y el de Perimys
(Figura 4.12). El fe´mur de Neoreomys es ma´s robusto que el de los dos u´ltimos, pero
menos que el de Steiromys.
La cabeza femoral es hemisfe´rica en todos los casos, presenta bordes bien deﬁnidos
y no se extiende lateralmente hacia el cuello. En Neoreomys hay una mayor diferencia
entre el ancho de la cabeza y el cuello que en los dema´s ge´neros. El taman˜o relativo de
la cabeza con respecto a la longitud de la dia´ﬁsis es muy pequen˜o en Schistomys y un
poco mayor en Eocardia, Perimys y Neoreomys. La cabeza de Steiromys es relativamente
muy grande, tal como en Coendou. El cuello esta´ bien delimitado en todos y es mucho
ma´s robusto en Steiromys que en los dema´s ge´neros. El troca´nter mayor en todos
los casos esta´ bien desarrollado. Es ma´s alto en Schistomys (en el cual sobrepasa
ampliamente el nivel de la cabeza), similar al de Pediolagus y un poco ma´s bajo en
Neoreomys, Eocardia y Schistomys, tal como se observa en Cuniculus y Dasyprocta. En
Neoreomys, Eocardia y Schistomys, el troca´nter mayor sobrepasa tambie´n el nivel de
la cabeza pero en menor grado que en Schistomys. El menor desarrollo en altura del
troca´nter mayor se observa en Steiromys, en el cual no sobrepasa el nivel de la cabeza y
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Figura 4.12. Fe´mures derechos de Rodentia en vista proximal, anterior y distal.
A. Neoreomys MPM-PV 3521 (invertido); B. Eocardia MPM-PV 3683 (mal pegado,
invertido); C. Schistomys YPMPU 15648 (invertido); D. Perimys MPM-PV 17443
(anterior y distal) y MPM-PV 3684 (proximal y anterior, invertido); E. Steiromys
MPM-PV 17444 (izquierdo y derecho combinados). Escala: 10 mm.
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es ma´s bajo que el de Coendou. El troca´nter menor es posterior en Neoreomys, Eocardia,
Schistomys y Perimys y ma´s medial en Steiromys (como en Coendou).
El tercer troca´nter no se observa en Eocardia ni en Schistomys. La regio´n donde
estarı´a este troca´nter no se preserva en los ejemplares deNeoreomys, pero en el ejemplar
YPMPU 15629, representado por un fe´mur izquierdo aislado (con una morfologı´a
ide´ntica a la del fe´mur de Neoreomys), el tercer troca´nter es incipiente y se ubica
distalmente en la segunda mitad de la dia´ﬁsis. En Steiromys el tercer troca´nter esta´
ma´s marcado y se ubica en esta misma posicio´n (como en Coendou, Dasyprocta,
Cuniculus y Lagidium). El tercer troca´nter de Perimys es el ma´s conspicuo de la muestra
y esta´ ubicado sobre la mitad de la dia´ﬁsis, como tambie´n puede constatarse en
Lagostomus, Microcavia, Cavia y Ctenomys, aunque en este u´ltimo es ma´s proximal.
La epı´ﬁsis distal de Neoreomys es subcuadrangular en vista distal, al igual que la
de Schistomys y Perimys. En Eocardia la epı´ﬁsis distal esta´ expandida en sentido
anteroposterior, a diferencia de Steiromys, en el cual la epı´ﬁsis esta´ ma´s expandida
en sentido lateromedial. El surco patelar es angosto en Eocardia y Schistomys, algo ma´s
ancho en Perimys y muy ancho en Neoreomys y Steiromys. El desarrollo de los co´ndilos
y epico´ndilos es aproximadamente similar en todos los ge´neros.
TIBIA
Typotheria
Interatherium y Hegetotherium presentan las tibias ma´s robustas (Figura 4.13).
Protypotherium posee una tibia ma´s esbelta que la de Interatherium, y Pachyrukhos
exhibe la ma´s gra´cil de los cuatro.
La epı´ﬁsis proximal en Interatherium y Hegetotherium es ma´s amplia en relacio´n
al resto del hueso que en Protypotherium y Pachyrukhos. La tuberosidad tibial esta´
ma´s proyectada anteriormente en Protypotherium y los dos Hegetotheriidae que en
Interatherium. En este u´ltimo y en Hegetotherium, esta tuberosidad es ma´s ancha que
en Protypotherium y Pachyrukhos. Entre los ge´neros no existen marcadas diferencias
de taman˜o entre los co´ndilos tibiales medial y lateral, ası´ como tampoco entre los
tube´rculos intercondilares medial y lateral. En los dos Interatheriidae el cuerpo de
la tibia es relativamente curvo, con su cara medial levemente convexa, y presenta una
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Figura 4.13. Tibias derechas de Typotheria en vista proximal, anterior y distal.
A. Protypotherium YPMPU 15341 (invertida); B. Interatherium MPM-PV 3694; C.
Hegetotherium MPM-PV 4172; D. Pachyrukhos YPMPU 15743 (izquierda y derecha
combinadas). Escala: 10 mm.
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curvatura levemente sigmoidea hacia su tercio distal. En los dos Hegetotheriidae la
cara medial es menos convexa, casi plana. En los dos Interatheriidae la cresta tibial
se extiende desde la tuberosidad tibial hasta casi la mitad de la dia´ﬁsis, mientras que
en los dos Hegetotheriidae esta cresta ocupa solo el primer tercio del hueso. La fosa
lateral es igualmente profunda y extendida en los cuatro ge´neros.
La epı´ﬁsis distal, ası´ como la proximal, es ma´s robusta en Interatherium
y Hegetotherium que en Protypotherium y Pachyrukhos. La carilla astragalar es
cuadrangular en los dos Interatheriidae y Pachyrukhos, mientras que presenta una
forma trapezoidal en Hegetotherium, con la base mayor coincidente con el contacto
tibio-ﬁbular distal. El male´olo medial esta´ extendido distalmente y es el punto ma´s
distal de la tibia. En los dos Interatheriidae, este male´olo se curva lateralmente,
mientras que en los Hegetotheriidae se expande medialmente. La curvatura lateral
del male´olo medial es leve en Protypotherium y muy evidente en Interatherium. Este
male´olo es muy robusto en Interatherium y Hegetotherium, medianamente desarrollado
en Protypotherium y muy gra´cil en Pachyrukhos. El surco maleolar es ma´s amplio en
Interatherium y Hegetotherium que en Protypotherium y Pachyrukhos. El grado de fusio´n
con la fı´bula varı´a entre los ge´neros. Interatherium presenta fusio´n proximal y el mayor
grado de libertad distal entre los dos huesos. En Protypotherium no hay fusio´n proximal
y se observa un grado de fusio´n distal variable entre los especı´menes, con un contacto
siempre mayor que el observado en Interatherium. En los dos Hegetotheriidae hay
fusio´n proximal y distal de los dos huesos. Pachyrukhos es el caso ma´s extremo, con
fusio´n distal en ma´s de un tercio de la longitud total.
Rodentia
La tibia de Steiromys es la ma´s robusta de la muestra (Figura 4.14). La de Neoreomys
tambie´n es muy robusta, aunque en menor grado que la de Steiromys. Eocardia,
Schistomys y Perimys presentan tibias ma´s gra´ciles, con una conﬁguracio´n intermedia
entre la de Pediolagus y Dasyprocta.
La epı´ﬁsis proximal de Steiromys es la de mayor taman˜o relativo, seguida por
la de Neoreomys. En ambos ge´neros la carilla articular proximal es relativamente
amplia (i. e. lateromedialmente extendida respecto del dia´metro anteroposterior). En
asociacio´n con este cara´cter, los co´ndilos tibiales lateral y medial son muy anchos
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Figura 4.14. Tibias derechas de Rodentia en vista proximal, anterior y distal. A.
Neoreomys MPM-PV 3521 (proximal) y MPM-PV 3521 (anterior y distal); B. Eocardia
YPMPU 15211; C. Schistomys YPMPU 15648 (izquierda y derecha combinadas); D.
Perimys MPM-PV 17443 (izquierda y derecha combinadas); E. Steiromys MACN A
10055 - 10078 (invertida). Escala: 10 mm.
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(extendidos lateromedialmente), con el co´ndilo medial levemente ma´s angosto. En
Eocardia, Schistomys y Perimys, la carilla articular proximal es relativamente ma´s larga
anteroposteriormente y posee co´ndilos ma´s angostos, similares a los de Dasyprocta y
Pediolagus. En Eocardia, Schistomys y Perimys, la diferencia en el ancho relativo entre
los co´ndilos (co´ndilo medial ma´s angosto) es mayor a la observada en Neoreomys
y Steiromys. La tuberosidad tibial es corta y ancha en Steiromys, como en Coendou.
En Neoreomys, Eocardia, Schistomys y Perimys, esta tuberosidad es ma´s angosta. En
Neoreomys esta´ menos extendida y en Eocardia, Schistomys y Perimys esta´ ma´s extendida
anteriormente, de manera similar a la observada en la mayorı´a de los Cavioidea. La
cresta tibial sobrepasa escasamente la mitad de la dia´ﬁsis en Steiromys, adema´s de ser
el u´nico caso en que la cresta no forma un borde ﬁloso, como en todos los Cavioidea
y Perimys, sino una protuberancia ancha. En Neoreomys, Eocardia y Schistomys, la fosa
lateral es ma´s profunda que en Perimys y en Steiromys no esta´ diferenciada. La epı´ﬁsis
distal en Steiromys es mucho ma´s grande en relacio´n al resto de la tibia que en los
dema´s roedores extintos analizados. EnNeoreomys esta epı´ﬁsis tiene un mayor taman˜o
que en Eocardia, Schistomys y Perimys. La carilla articular astragalar es ma´s ancha
en Steiromys que en Neoreomys, Eocardia, Schistomys y Perimys, una diferencia visible
entre los Cavioidea y Erethizontidae actuales. Como en todos los caviomorfos, en los
ge´neros estudiados se observa un gran desarrollo del proceso posterior de la tibia. El
surcomaleolar (ubicado posteriormente respecto al male´olomedial) para el tendo´n del
ﬂexor digitorum tibialis y el tibialis caudalis en Steiromys es casi del mismo taman˜o que el
surco para el ﬂexor digitorum ﬁbularis (ubicado en la cara posterior del proceso posterior
de la tibia). El surco maleolar es ma´s angosto en Neoreomys y Perimys, mientras que es
incipiente en Eocardia y Schistomys.
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4.2. Morfologı´a funcional
4.2.1. Funcio´n
A continuacio´n se realiza una interpretacio´n funcional de los elementos o´seos
descritos en la seccio´n 4.1.
ESCA´PULA
Algunas de las interpretaciones funcionales acerca de la esca´pula esta´n basadas en
el taman˜o y la orientacio´n del acromion y metacromion (Seckel y Janis, 2008; Morgan,
2009). Para el caso de los taxones estudiados en esta tesis (y en la mayorı´a de los
estudios de restos fo´siles) la preservacio´n de estas estructuras es insuﬁciente como
para hacer algu´n tipo de inferencia. Por consiguiente, se utilizaron las caracterı´sticas
mejor preservadas, como la robustez y la relacio´n alto/ancho de la la´mina, entre otras.
Steiromys posee la esca´pula ma´s robusta de todas las analizadas, indicando un gran
desarrollo toda la musculatura asociada.
Una de las mayores diferencias entre la cintura escapular y la cintura pe´lvica es
que la primera no esta´ ﬁjada al esqueleto axial. La esca´pula se encuentra embebida
en la musculatura axial y es desplazada junto con el miembro en cada paso. En
consecuencia, el recorrido del miembro se encuentra muy inﬂuenciado por la rotacio´n
de la esca´pula, que pivota sobre su borde vertebral y representa el elemento ma´s
proximal del arco de movimiento (ver Fischer et al., 2002). Por esta razo´n, la relacio´n
alto/ancho de la esca´pula provee informacio´n sobre la importancia de este hueso en
la longitud total del miembro y en la zancada. Una la´mina alta pro´ximo distalmente
proporciona un alargamiento del miembro y consecuentemente un alargamiento de
la zancada. A su vez, esta relacio´n tambie´n esta´ vinculada con el a´rea de insercio´n y
origen de la musculatura asociada a las zonas perife´ricas de la esca´pula. Una esca´pula
baja proximodistalmente y ancha anteroposteriormente posee un borde vertebral ma´s
largo que una esca´pula alta. Un alargamiento de este borde podrı´a incrementar la
ventaja meca´nica de la musculatura que estabiliza y resiste la rotacio´n de la esca´pula
como el serratus anterior y el rhomboideus (Sargis, 2002a). En los dos Hegetotheriidae,
Protypotherium y Eocardia la la´mina es ma´s alta con respecto a su ancho que en
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los dema´s taxones analizados. Interatherium tiene la la´mina proporcionalmente ma´s
ancha que los dema´s ge´neros. Esta diferencia en las proporciones indicarı´a una mayor
zancada en los dos Hegetotheriidae, Protypotherium y Eocardia que en Interatherium. En
este u´ltimo, la esca´pula estarı´a ma´s preparada para la resistencia a mu´ltiples esfuerzos
relacionados con variadas posturas.
La fosa supraespinosa brinda el a´rea de origen ma´s importante del supraspinatus,
extensor de la articulacio´n del hombro. Este mu´sculo permite el avance del miembro,
la elevacio´n del brazo y la resistencia a la dislocacio´n del hu´mero. Entre los ge´neros
estudiados en esta tesis, Interatherium y Perimys tienen la fosa supraespinosa de mayor
taman˜o con respecto a la infraespinosa. Adema´s Interatherium tiene una expansio´n
anterior de la fosa supraespinosa. El gran taman˜o relativo de la fosa supraespinosa
en estos dos ge´neros y especialmente en Interatherium, reﬂejarı´a el gran desarrollo del
supraspinatus.
Una escotadura mayor amplia permitirı´a el mayor desarrollo del infraspinatus
(Morgan, 2009) que, adema´s de la funcio´n de retraccio´n del brazo, actu´a como un
estabilizador del hombro, brindando una mayor resistencia a la dislocacio´n bajo
grandes esfuerzos. Entre los ge´neros analizados Perimys habrı´a tenido la escotadura
de mayor amplitud.
El tube´rculo supraglenoideo representa una de las a´reas de origen del biceps
brachii, mu´sculo involucrado en la supinacio´n del antebrazo y la ﬂexio´n del codo. Este
tube´rculo esta´ muy desarrollado en Interatherium y Steiromys, lo que indica un biceps
brachiimuy desarrollado.
HU´MERO
La posicio´n de la cabeza humeral con respecto al eje proximodistal del hu´mero
es un cara´cter de difı´cil interpretacio´n. Una cabeza con un mayor desplazamiento
posterior podrı´a indicar una mayor restriccio´n para elevar el miembro por encima
del cuerpo en el plano anteroposterior. Entre los taxones analizados, Interatherium y
Steiromys tienen el menor desplazamiento posterior de la cabeza humeral, concordante
con una mayor movilidad anterior del hu´mero.
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La posicio´n de las tuberosidades con respecto a la cabeza es un indicador de la
libertad de movimiento en la articulacio´n gleno-humeral (ver Argot, 2001; Candela
y Picasso, 2008). Estas tuberosidades son muy bajas en Interatherium, Perimys y
Steiromys, permitiendo una articulacio´n muy amplia del hu´mero con la esca´pula.
En Protypotherium, Pachyrukhos y Eocardia, esta articulacio´n serı´a ma´s restringida.
Hegetotherium tiene la tuberosidad mayor ma´s alta respecto a la cabeza humeral, lo
que estarı´a relacionado con una articulacio´n muy limitada.
El surco bicipital, por donde pasa el tendo´n del biceps brachii, esta´ ma´s deﬁnido en
los dos Interatheriidae que en los dos Hegetotheriidae. La profundidad de este surco
podrı´a indicar el uso o la potencia del biceps brachii (Taylor, 1974). Se puede inferir un
mayor uso de este mu´sculo en Protypotherium e Interatherium que en Hegetotherium
y Pachyrukhos. Dicho surco se encuentra bien deﬁnido en todos los caviomorfos
estudiados, si siendo marcadamente ma´s amplio en Steiromys, lo que indicarı´a un
mayor desarrollo de este mu´sculo en este ge´nero.
Una proyeccio´n distal de la tuberosidad deltoidea aumenta el brazo de palanca
y la superﬁcie de insercio´n del deltoideus. Este mu´sculo esta´ formado por dos (Evans
y De Lahunta, 2013) o tres (McEvoy, 1982) paquetes dependiendo de la presencia de
la clavı´cula. El clavodeltoideus (con su origen en la clavı´cula) participa en la aduccio´n
y rotacio´n interna del hu´mero, el acromiodeltoideus en la extensio´n y abduccio´n del
hu´mero y el spinodeltoideus en la ﬂexio´n y rotacio´n externa del hu´mero (McEvoy,
1982). La tuberosidad deltoidea de Protypotherium e Interatherium esta´ poco protruida
y no se proyecta ma´s alla´ de la mitad de la dia´ﬁsis. En los dos Hegetotheriidae,
Neoreomys, Eocardia y Schistomys, esta tuberosidad ocupa cerca de dos tercios de la
longitud del hueso, indicando una ventaja meca´nica para la accio´n del deltoideus.
En los casos en que se forma una cresta deltoidea, las inserciones del deltoideus y
del pectoralis major se proyectan anteriormente. Esta cresta puede verse en Perimys y
Steiromys. La protrusio´n de la cresta deltoidea aumenta el brazo de momento para
la rotacio´n externa del hu´mero por parte del deltoideus (principalmente spinodeltoideus;
McEvoy 1982) y para la rotacio´n interna por parte del pectoralis mayor. En Steiromys esta
cresta es muy prominente en sentido anterior, como en los puerco espines actuales. En
Perimys la cresta deltoidea, adema´s de estar protruida anteriormente, esta´ lateralizada
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(dando como resultado una proyeccio´n anterolateral). Este contraste en la orientacio´n
de la cresta deltoidea puede interpretarse desde el punto de vista de la diferencia
entre las ventajas meca´nicas para la rotacio´n externa e interna hu´mero. La protrusio´n
anterior de esta cresta en Steiromys estarı´a asociada a una mayor ventaja meca´nica
para la rotacio´n interna del hu´mero por parte del pectoralis major que a la accio´n del
spinodeltoideus. En cambio, la protrusio´n anterolateral de esta cresta en Perimys estarı´a
asociada a una mayor ventaja meca´nica para la rotacio´n externa del hu´mero por parte
del spinodeltoideus que a la accio´n del pectoralis major.
La cresta supracondilar es el a´rea de origen de los extensores de la mano y del
brachioradialis (presente solo en Erethizontidae entre los Hystricognathi; Woods, 1972).
El brachioradialis actuarı´a como un supinador del antebrazo, orientando el lado palmar
de la pata delantera medialmente (McEvoy, 1982). En Steiromys esta cresta esta´ muy
desarrollada y habrı´a tenido esta misma funcio´n (Candela y Picasso, 2008). La cresta
supracondilar casi no tiene desarrollo en los dema´s taxones analizados.
El entepico´ndilo es el a´rea de origen de los ﬂexores de la mano y el pronator teres
(Woods, 1972; Evans y De Lahunta, 2013). La protrusio´n medial de este co´ndilo da
como resultado una ventaja meca´nica para estos mu´sculos involucrados en la ﬂexio´n
de la mano. Entre los tipoterios, Protypotherium, Interatherium y Hegetotherium tienen
el mayor desarrollo de este epico´ndilo. Este epico´ndilo tiene un desarrollo extremo en
Steiromys que estarı´a relacionado con una poderosa ﬂexio´n de la mano. En Neoreomys
y Perimys el entepico´ndilo tambie´n esta´ muy desarrollado, aunque en menor medida
que en Steiromys y los tipoterios.
La fosa olecraneana es la regio´n donde se aloja el proceso anco´neo de la
ulna cuando el miembro esta´ extendido. Una fosa somera indicarı´a una extensio´n
incompleta del antebrazo, una estabilidad limitada y una relativa movilidad durante
la extensio´n, ası´ como una postura frecuentemente ﬂexionada. Una fosa profunda
alojarı´a el proceso anco´neo con mayor estabilidad y permitirı´a una mayor extensio´n
del antebrazo (Argot, 2001; Candela y Picasso, 2008). La perforacio´n de esta fosa
permite un mayor arco de movimiento del antebrazo, pues hay ma´s espacio para
el proceso anco´neo cuando el antebrazo esta´ completamente extendido (Taylor,
1974). Entre los taxones analizados aquı´, los roedores Neoreomys, Eocardia, Schistomys
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y Perimys y los dos Hegetotheriidae tienen la fosa olecraneana perforada por un
foramen supratroclear. Todos ellos habrı´an tenido una gran y estabilizada extensio´n
del antebrazo. Los dos Interatheriidae y Steiromys tienen la fosa poco profunda y
no presentan un foramen supratroclear, por lo que no habrı´an tenido una extensio´n
completa del codo, mostrando cierta movilidad lateral en esta articulacio´n y una
postura frecuentemente ﬂexionada (ver Candela y Picasso, 2008).
La superﬁcie articular distal puede dividirse en un capı´tulo y una tro´clea.
La morfologı´a del capı´tulo se ha utilizado para inferir la capacidad de
pronacio´n/supinacio´n del antebrazo (Szalay y Dagosto, 1980; Gebo y Sargis, 1994;
Sargis, 2002a; Candela y Picasso, 2008). Una superﬁcie articular con un capı´tulo
sin reborde capitular permitirı´a la rotacio´n del radio necesaria para la supinacio´n
del antebrazo. Un reborde capitular desarrollado serı´a efectivo para maximizar la
correspondencia entre carillas articulares y brindar estabilidad en esta articulacio´n
(Candela, 2000). Los cuatro tipoterios y Steiromys tienen un capı´tulo que permitirı´a un
amplio movimiento de la cabeza del radio y no diﬁcultarı´a la pronacio´n/supinacio´n.
Neoreomys, Eocardia, Schistomys y Perimys presentan un capı´tulo con un gran reborde
capitular, optimizando el movimiento parasagital. Un labio medial de la tro´clea
poco protruido permitirı´a una gran libertad de movimiento lateromedial al nivel
de la articulacio´n del codo. Por el contrario, un labio medial de la tro´clea muy
expandido anterodisto-posteriormente ayudarı´a a resistir fuerzas mediolaterales al
nivel del codo y restringirı´a el movimiento al plano parasagital (Schmitt, 2003). Esta
protrusio´n del labio medial de la tro´clea genera una tro´clea profunda. Una tro´clea
profunda maximiza la estabilidad de la articulacio´n del codo a causa de la mayor
congruencia entre las superﬁcies articulares del hu´mero y la ulna (Jenkins, 1973). Entre
los tipoterios, los dos Hegetotheriidae presentan el labio medial de la tro´clea muy
protruido, al igual que todos los roedores estudiados (en menor medida Eocardia).
RADIO
La cabeza radial ha sido utilizada como indicador de la libertad de movimiento
rotatorio (pronacio´n-supinacio´n) a nivel del codo (Szalay y Dagosto, 1980; Sargis,
2002a; Candela y Picasso, 2008). Cuando hay supinacio´n, la cabeza radial rota sobre
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el capı´tulo del hu´mero y su borde posteromedial se desplaza a trave´s de la escotadura
radial de la ulna. La supinacio´n se ve favorecida si la curvatura de la cabeza radial
es uniformemente convexa a trave´s de la superﬁcie articular ulnar (Argot, 2001; pero
ver Toledo et al., 2013). Entre los tipoterios hay un gradiente de convexidad posterior
de la cabeza radial: Interatherium tiene la ma´s convexa, Protypotherium presenta menos
convexidad y Hegetotherium tiene un borde posterior menos convexo. Por lo tanto,
Interatherium tendrı´a una mayor capacidad de pronacio´n-supinacio´n y Hegetotherium
tendrı´a un antebrazo ma´s rı´gido (una interpretacio´n diferente de la efectuada a partir
de la morfologı´a del capı´tulo en el hu´mero). Entre los roedores, Neoreomys, Eocardia,
Schistomys y Perimys tienen el borde posterior de la cabeza radial plano o sigmoidal
en vista proximal, restringiendo mucho la capacidad de supinacio´n. Steiromys tiene la
cabeza ma´s simple de la muestra, con un borde posterior uniformemente convexo, que
indicarı´a una amplia libertad de movimiento a nivel de esta articulacio´n.
La tuberosidad bicipital del radio, donde se inserta la cabeza radial del biceps
brachii (McEvoy, 1982), es marcadamente ma´s desarrollada en Steiromys que en
los dema´s caviomorfos estudiados. En Steiromys este desarrollo indica una potente
ﬂexio´n y supinacio´n del antebrazo (Candela y Picasso, 2008). Entre los tipoterios, la
tuberosidad bicipital tiene un grado similar de desarrollo y posicio´n proximodistal,
indicando un gran desarrollo del biceps brachii en todos ellos.
La carilla articular carpal de Perimys es levemente ma´s compleja que la de
Neoreomys, por lo que tendrı´a una articulacio´n ma´s restrictiva con el carpo. En el
caso de los tipoterios, la carilla articular carpal muestra una superﬁcie co´ncava muy
simple y diferente a la presente en la muestra de mamı´feros actuales de comparacio´n.
Entre los tipoterios hay una diferencia entre Interatherium por un lado y Protypotherium,
Hegetotherium y Pachyrukhos por el otro (el primero posee una carilla ma´s angosta en
sentido anteroposterior y los dema´s ge´neros tienen una carilla ma´s amplia con una
expansio´n media posterior). A pesar de esta diferencia, esta carilla no presentarı´a
mayores restricciones y la articulacio´n con el carpo habrı´a sido muy mo´vil en todos
los tipoterios estudiados.
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ULNA
En Steiromys e Interatherium hay una marcada convexidad proximoposterior de la
dia´ﬁsis. Las acciones combinadas de la musculatura ﬂexora y extensora aumentarı´an
el grado de convexidad del borde posterior del ole´cranon (Argot, 2001). Por lo
tanto, puede interpretarse que en Steiromys e Interatherium existe una combinacio´n de
grandes esfuerzos producidos por estos dos grupos musculares.
El ole´cranon brinda el a´rea de insercio´n para el triceps brachii, extensor del
antebrazo. Un ole´cranon largo en relacio´n al largo total de la ulna aumenta el brazo
de palanca de este mu´sculo extensor, favoreciendo la fuerza de salida. Un ole´cranon
corto, en cambio, disminuye el brazo de entrada de este mu´sculo, favoreciendo
la velocidad de salida. La extensio´n del ole´cranon tambie´n aumentarı´a la ventaja
meca´nica del anconeus para estabilizar la articulacio´n del codo (Toledo et al., 2013).
Pachyrukhos y Protypotherium tienen el ole´cranon relativamente ma´s corto (ma´s gra´cil
en el primero) que Interatherium y Hegetotherium. Por lo tanto, la extensio´n del
antebrazo serı´a ma´s ra´pida en los primeros y ma´s fuerte en los segundos. Steiromys
tiene un ole´cranonmuy robusto y corto, indicando un gran desarrollo del triceps brachii
(Candela y Picasso, 2008). Eocardia tiene un ole´cranon relativamente corto y, por lo
tanto, una extensio´n ra´pida del antebrazo. Perimys tiene un ole´cranon relativamente
ma´s largo y una mayor fuerza de extensio´n del antebrazo que los dema´s roedores.
La carilla articular proximal, conformada por la escotadura troclear y la escotadura
radial, brinda informacio´n sobre la relacio´n de la ulna con el hu´mero y el radio. Un
proceso coronoides medial amplio en relacio´n a la escotadura radial puede cumplir
una mayor funcio´n de soporte del peso liberando al radio, una caracterı´stica notable
en los Erethizontidae en comparacio´n con el resto de los Hystricognathi (Candela
y Picasso, 2008). La extensio´n anterior del proceso coronoides tambie´n asegura la
estabilidad de la articulacio´n con el hu´mero en animales en los cuales la extensio´n
del antebrazo no suele ser completa (Szalay y Sargis, 2001). Los dos Interatheriidae y
Steiromys tienen la mayor extensio´n anterior y medial del proceso coronoides medial,
lo cual permitirı´a la libre movilidad rotatoria del radio. Si la escotadura radial se
apartara del eje de la ulna, aumentarı´a la libertad de movimiento de supinacio´n
(Taylor, 1974). Neoreomys, Eocardia, Schistomys y Perimys entre los roedores tienen una
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escotadura radial muy poco co´ncava y en lı´nea con al eje proximodistal de la ulna.
Esto se observa en los Cavioidea actuales, en los cuales el radio es anterior a la ulna
y tiene una gran participacio´n en el soporte del peso. Protypotherium, Hegetotherium y
Pachyrukhos tienen la escotadura radial casi en lı´nea con el eje proximodistal, pero
el radio no es tan anterior a la ulna como en los roedores mencionados. Entre los
tipoterios, Pachyrukhos tiene la escotadura radial ma´s plana y ancha, indicando una
articulacio´n ma´s rı´gida con el radio. Steiromys e Interatherium tienen la escotadura
radial ma´s lateralizada de los taxones analizados (con una mayor concavidad en
Steiromys), lo que le darı´a ma´s libertad de movimiento al radio.
Una caracterı´stica visible en los tipoterios es una cresta sobre el lado anteromedial
de la dia´ﬁsis, la cual podrı´a ser el origen del pronator quadratus. Este mu´sculo se
inserta en el radio y mantiene la integridad del antebrazo cerca del carpo, cuando
las fuerzas impuestas sobre esta parte mo´vil tienden a dislocarlo (Argot, 2001). Esta
cresta esta´ muy marcada en Protypotherium y enHegetotherium, menos protruida y ma´s
extendida en Pachyrukhos e indistinguible en Interatherium. Esto podrı´a indicar una
mayor estabilidad de la zona anterior del antebrazo en Protypotherium yHegetotherium.
El proceso estiloides es la estructura de la ulna que articula con el carpo. La forma
y extensio´n de esta estructura es variada y de difı´cil interpretacio´n funcional. Entre los
taxones estudiados, los dos Hegetotheriidae y Eocardia tienen el proceso estiloides ma´s
ancho en sentido anteroposterior y, por lo tanto, un mayor contacto ulna-carpo que en
los dos Interatheriidae y Perimys.
HUESO COXAL
Una fosa glu´tea ancha provee el a´rea de origen para el gluteus medius y
gluteus profundus, poderosos extensores del fe´mur (Taylor, 1976). Entre los tipoterios
estudiados, los dos Hegetotheriidae y Protypotherium tienen una fosa glu´tea mucho
ma´s amplia que Interatherium, por lo que los primeros tendrı´an un mayor desarrollo
del gluteus medius y gluteus profundus y una potente extensio´n de fe´mur. En Cavioidea
el gluteus medius y el gluteus profundus se originan en dos fosas separadas: el primero se
origina en la fosa glu´tea dorsal y el segundo en la fosa glu´tea ventral (Garcı´a-Esponda
y Candela, 2010). En Eocardia, la fosa glu´tea dorsal es profunda y amplia como la de
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Pediolagus y, a su vez, ma´s ancha que la de Neoreomys. La amplia fosa glu´tea dorsal en
Eocardia indica un gran desarrollo del gluteus medius, en concordancia con una ventaja
en la extensio´n del fe´mur (Candela et al., 2012).
El isquion de Interatherium es marcadamente ma´s robusto que el de los dema´s
tipoterios estudiados. Esto podrı´a implicar un mayor desarrollo de la musculatura
encargada principalmente de rotar lateralmente el fe´mur (obturator internus y quadratus
femoris y gemelli; Garcı´a-Esponda y Candela, 2010), pero hay que considerar que en esta
a´rea tambie´n se origina el semimembranosus (extensor del fe´mur y ﬂexor de la rodilla).
La tuberosidad isquia´tica representa el origen de algunos de los mu´sculos ma´s
importantes en la extensio´n del fe´mur y ﬂexio´n de la rodilla: caudofemoralis, biceps
femoris y semitendinosus. El primero es un extensor del fe´mur y los dos u´ltimos son
extensores del fe´mur y ﬂexores de la rodilla (Garcı´a-Esponda y Candela, 2010). Entre
los tipoterios, esta tuberosidad esta´ ma´s desarrollada en los dos Hegetotheriidae
y Protypotherium que en Interatherium. Este desarrollo podrı´a indicar una mayor
propulsio´n de la pierna en los primeros. Neoreomys tambie´n tiene una tuberosidad
isquia´tica robusta que indicarı´a una gran potencia en esta musculatura.
La tuberosidad para el rectus femoris es una de las a´reas de origen de ese
mu´sculo (parte del grupo quadriceps femoris; Garcı´a-Esponda y Candela, 2010), ﬂexor
del fe´mur y extensor de la rodilla. Esta tuberosidad esta´ ma´s desarrollada en los
dos Interatheriidae que en los dos Hegetotheriidae. Neoreomys y Eocardia tienen una
tuberosidad del rectus femoris mucho ma´s robusta y protruida que Steiromys y los
tipoterios. Por lo tanto Neoreomys, Eocardia, en menor medida Steiromys y los dos
Interatheriidae, habrı´an tenido una fuerte ﬂexio´n del fe´mur y extensio´n de la rodilla.
La eminencia iliopu´bica es el a´rea de origen del pectineus (aductor del fe´mur).
Esta eminencia no se diferencia en ninguno de los tipoterios, mientras que, entre los
roedores estudiados, esta´ desarrollada en Neoreomys y Steiromys, lo cual indicarı´a un
gran desarrollo de este mu´sculo y una potente aduccio´n del fe´mur.
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FE´MUR
El gran taman˜o relativo de la cabeza femoral indicarı´a una articulacio´n muy mo´vil
con el hueso coxal (Sargis, 2002b; Toledo et al., 2015; pero ver Candela y Picasso, 2008 y
seccio´n 4.2.2). Entre los fo´siles analizados en esta tesis, Steiromys tiene el mayor taman˜o
relativo de la cabeza femoral entre los roedores, siendo el de Schistomys el menor.
Entre los tipoterios, Interatherium tiene la cabeza femoral relativamente ma´s grande
y Pachyrukhos la ma´s pequen˜a.
El troca´nter mayor representa el a´rea de insercio´n del gluteus medius y gluteus
profundus y del vastus lateralis (Garcı´a-Esponda y Candela, 2010). Los animales con
un troca´nter mayor ma´s extendido proximalmente con respecto al centro de rotacio´n
de la cabeza femoral producirı´an una extensio´n de la pierna ma´s poderosa que la
de aquellos que tienen un troca´nter mayor ma´s bajo (Taylor, 1976; Sargis, 2002b).
Cuando la insercio´n del gluteus medius es al nivel del centro de rotacio´n de la cabeza
o ma´s distal, este mu´sculo tiende a actuar como un abductor (Taylor, 1976). Por otra
parte, la proyeccio´n proximal de este troca´nter restringe el rango de abduccio´n y hace
ma´s eﬁcientes los movimientos parasagitales (Sargis, 2002b). El troca´nter mayor ma´s
proyectado sobre el nivel de la cabeza femoral esta´ presente en Schistomys, Eocardia y
Neoreomys, entre los roedores, y en Protypotherium, entre los tipoterios. Esta proyeccio´n
proximal del troca´nter mayor proporciona una ventaja meca´nica para los mu´sculos
gluteus medius y gluteus profundus (Garcı´a-Esponda y Candela, 2010) y restringirı´a el
movimiento al plano parasagital. En Interatherium, los dos Hegetotheriidae y Steiromys
el gluteus medius y el gluteus profundus funcionarı´an principalmente como abductores
(Ver Candela y Picasso, 2008 para interpretacio´n en Steiromys) y la baja altura de la
tuberosidad mayor permitirı´a un amplio movimiento de este tipo.
El troca´nter menor representa la insercio´n del iliopsoas (iliacus + psoas major;
Evans y De Lahunta, 2013), ﬂexor y rotador lateral del muslo. La ubicacio´n de este
troca´nter tiene importancia funcional: una ubicacio´n posterior beneﬁcia la ﬂexio´n y
una ubicacio´n medial beneﬁcia la rotacio´n (Taylor, 1976). El troca´nter menor es grande
y medial en todos los tipoterios estudiados por lo que se inﬁere una gran capacidad de
rotacio´n del fe´mur. Entre los roedores, este troca´nter es ma´s medial en Steiromys que
en el resto de los ge´neros.
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El tercer troca´nter es el a´rea de insercio´n del gluteus superﬁcialis, un ﬂexor del
muslo. Una ubicacio´n distal de este troca´nter sugiere una ventaja meca´nica para el
gluteus superﬁcialis (Salton y Sargis, 2009). Este troca´nter tiene una ubicacio´n proximal
en los tipoterios y esta´ muy poco diferenciado en Interatherium. El tercer troca´nter
proximal de los dos Hegetotheriidae y Protypotherium indicarı´a una articulacio´n mejor
preparada para movimientos veloces que para el desarrollo de grandes fuerzas. Entre
los roedores, el tercer troca´nter esta´ ubicado en la mitad de la dia´ﬁsis de Perimys y ma´s
distal en Neoreomys y Steiromys. La ubicacio´n ma´s distal en estos u´ltimos indica una
mayor fuerza de ﬂexio´n, pero una menor velocidad.
La epı´ﬁsis distal del fe´mur provee informacio´n acerca de la articulacio´n de la
rodilla. La forma de esta epı´ﬁsis en vista distal expresa el tipo de fuerzas a las
que es sometida la articulacio´n (Candela y Picasso, 2008). Una epı´ﬁsis expandida
anteroposteriormente aumenta el brazo de momento para la extensio´n de la tibia por
parte de quadriceps femoris y suele estar en relacio´n a un surco patelar profundo. En
cambio, una epı´ﬁsis expandida lateromedialmente aumenta la resistencia a fuerzas
lateromediales y suele estar en relacio´n con un surco patelar somero. Interatherium y
Steiromys tienen la epı´ﬁsis distal ma´s expandida lateromedialmente que el resto de
los tipoterios y roedores estudiados. Esta expansio´n indica una mayor resistencia a
fuerzas lateromediales y poca ventaja meca´nica para el quadriceps femoris. Entre los
restantes ge´neros, Eocardia presenta la epı´ﬁsis ma´s expandida anteroposteriormente,
lo que indica una ventaja meca´nica para una ra´pida extensio´n de la tibia (Candela
et al., 2012).
TIBIA
La epı´ﬁsis proximal de la tibia y la tuberosidad tibial esta´n ı´ntimamente asociadas
a lamorfologı´a de la epı´ﬁsis distal del fe´mur, y las interpretaciones acerca de la relacio´n
entre la longitud anteroposterior y el ancho lateromedial son similares a las efectuadas
para el caso del fe´mur. Una epı´ﬁsis proximal de la tibia (a´rea de insercio´n del ligamento
patelar) extendida anteroposteriormente esta´, en general, ligada a una tuberosidad
tibial extendida anteriormente. Esta conﬁguracio´n aumenta el brazo de momento
para el quadriceps femoris, como tambie´n se sen˜alo´ para una epı´ﬁsis distal del fe´mur
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extendida anteroposteriormente. La tuberosidad esta´ ma´s extendida anteriormente
en Protypotherium y en los dos Hegetotheriidae, entre los tipoterios, y en Eocardia,
Schistomys y Perimys (y enmenor medidaNeoreomys), entre los roedores, con respecto a
Interatherium y Steiromys. Por lo tanto, los primeros poseen una ventaja meca´nica para
la extensio´n de la tibia con respecto a Interatherium y Steiromys.
La cresta tibial es la regio´n de insercio´n del gracilis, aductor del miembro y
ﬂexor de la rodilla, y del semitendinosus, extensor de la pierna y ﬂexor de la rodilla
(Garcı´a-Esponda y Candela, 2016). La cresta tibial esta´ ma´s extendida distalmente
en los dos Interatheriidae y Steiromys que en los dos Hegetotheriidae y el resto de
los roedores. Esta extensio´n en Protypotherium, Interatherium y Steiromys aumentarı´a el
brazo de palanca del gracilis y el semitendinosus, produciendo una poderosa aduccio´n
y extensio´n del miembro y ﬂexio´n de la rodilla (Ver Candela y Picasso, 2008 para
interpretacio´n en Steiromys).
La carilla astragalar de la tibia es restrictiva lateromedialmente en todos los
tipoterios, favoreciendo el movimiento parasagital de la articulacio´n con el tarso.
Entre los roedores, la articulacio´n tambie´n esta´ restringida al plano parasagital (ver
Candela et al., 2012). El u´nico caso con un movimiento levemente menos restringido
lateromedialmente se da en la ancha carilla de Steiromys (ver Candela y Picasso, 2008).
El surco maleolar guı´a los tendones del ﬂexor digitorum tibialis y del tibialis caudalis
(Garcı´a-Esponda y Candela, 2010). El primero es ﬂexor ventral del tobillo y de todos
los dı´gitos del pie y el segundo es ﬂexor ventral del tobillo (Garcı´a-Esponda y Candela,
2010) y uno de los ma´s importantes inversores del pie (McEvoy, 1982). El surco
maleolar entre los tipoterios es ma´s amplio en Interatherium y Hegetotherium que
en Protypotherium y Pachyrukhos. Entre los roedores, este surco es muy amplio en
Steiromys, medianamente desarrollado en Neoreomys y Perimys e incipiente en Eocardia
y Schistomys. Interatherium,Hegetotherium y Steiromys habrı´an tenido una fuerte ﬂexio´n
del pie y probablemente una inversio´n del pie ma´s importante que los dema´s ge´neros.
La fusio´n distal entre estos dos huesos estabiliza los movimientos de
ﬂexio´n-extensio´n y limita la rotacio´n en el tobillo (Salton y Sargis, 2009) adema´s
de brindar mayor resistencia a las fuerzas aplicadas sobre esta articulacio´n. Entre
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los tipoterios, la fusio´n distal de la tibia y la fı´bula de algunos de los ge´neros
podrı´a tener una importancia funcional. Interatherium es el u´nico ge´nero en el que
no se registra fusio´n distal con la fı´bula en ningu´n ejemplar. Protypotherium tiene
una mayor extensio´n del a´rea de contacto en el borde intero´seo de estos dos huesos
que Interatherium y a veces presenta fusio´n. Esta fusio´n es notable en los dos
Hegetotheriidae, especialmente en Pachyrukhos, en el cual abarca ma´s de un tercio de
la longitud total de la tibia.
4.2.2. Facultad
A continuacio´n se relaciona la interpretacio´n funcional realizada a partir de los
elementos o´seos con la utilizacio´n de esa funcio´n en el contexto de vida de los
organismos.
ESCA´PULA
Una esca´pula alta proximodistalmente y angosta anteroposteriormente
esta´ presente en especies ma´s caminadoras o corredoras y una forma corta
proximodistalmente y ancha anteroposteriormente esta´ presente en especies
trepadoras (Taylor, 1974; Argot, 2001; Sargis, 2002a). No obstante, esta asociacio´n
parece demasiado simpliﬁcada, ya que la mayorı´a de los estudios que la evalu´an
se centraron en la diferencia terrestres Vs. arborı´colas (preferencia de sustrato) y
sin contemplar la existencia de otros ha´bitos o usos de sustrato (e. g. cavadores con
la´minas anchas y cortas; Morgan, 2009).
Un borde vertebral relativamente ma´s largo fue reportado tanto en cavadores
(Morgan, 2009) como en trepadores (Taylor, 1974). Sargis (2002a) postula que la
estabilizacio´n y resistencia a la rotacio´n en la esca´pula, dada por el aumento del borde
vertebral, podrı´a signiﬁcar una adaptacio´n para trepar; sin embargo, tambie´n sen˜ala
que este rasgo no esta´ perfectamente correlacionado con la preferencia de sustrato. La
la´mina alta y angosta presente en los dos Hegetotheriidae, Protypotherium y Eocardia
es similar a la de la esca´pula presente en corredores actuales (e. g. Lycalopex, Lepus y
Dolichotis). Esta conﬁguracio´n del miembro y el aumento asociado en la zancada es
o´ptima para correr a grandes velocidades. La la´mina proporcionalmente ma´s ancha
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de Interatherium y su particular resistencia a fuerzas rotacionales (Sargis, 2002a), serı´a
adecuada tanto para trepar como para cavar.
La esca´pula robusta de Steiromys es concordante con el gran desarrollo de la
musculatura que se propone para la mayorı´a de los restantes huesos de este ge´nero
y la fuerza necesaria para los ha´bitos trepadores propuestos por Candela y Picasso
(2008).
Con respecto al taman˜o relativo de la fosa supraespinosa y la consiguiente
importancia del supraspinatus, Sargis (2002a) planteo´ que sus funciones son ma´s
demandantes en mamı´feros arborı´colas, ya que levantan el brazo sobre sus cabezas
ma´s frecuentemente que los mamı´feros terrestres. Ası´, Sargis (2002a) explico´ la
expansio´n anterior de la fosa supraespinosa en el Tupaiinae (Scandentia) ma´s
arborı´cola. Por lo tanto, el gran desarrollo del supraspinatus inferido en Interatherium
y Perimys (que serı´a mayor en Interatherium) podrı´a tener relacio´n con una capacidad
trepadora. Esta interpretacio´n es compatible con otras realizadas para Interatherium,
pero no es satisfactoria al ser comparada con las dema´s caracterı´sticas de Perimys. Sin
embargo, la diferencia en taman˜o entre las fosas supra e infraespinosas es difı´cil de
interpretar por la variada demanda de los grupos musculares asociados a una gran
diversidad de movimientos (Argot, 2001). En un estudio de primates, Larson (2015)
atribuyo´ las diferencias entre los taman˜os relativos del supraspinatus e infraspinatus
a los cambios angulares de la esca´pula y su posicio´n con respecto al to´rax, ma´s
que a diferencias locomotoras. Morgan (2009) planteo´ que un mayor desarrollo del
infraspinatus, dado por el espacio que aporta la gran escotadura mayor, representarı´a
una ventaja en los cavadores como Ctenomys.
La amplia escotadura mayor presente en Perimys, y el correspondiente gran
desarrollo del infraspinatus inferido, serı´a ventajosa para cavar, una actividad que
genera grandes esfuerzos en la articulacio´n del hombro.
El gran desarrollo del tube´rculo supraglenoideo y por lo tanto del biceps brachii
en Interatherium y Steiromys podrı´a estar relacionado con la necesidad de una fuerte
musculatura que ﬂexione el antebrazo y eleve el cuerpo al trepar.
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HU´MERO
Taylor (1974) encontro´ que las especies de vive´rridos (Carnivora) ma´s cursoriales
presentan cabezasma´s desplazadas posteriormente y relaciono´ este rasgo con el gran
desarrollo de la tuberosidad mayor y un ra´pido balanceo del miembro hacia adelante.
La posicio´n de la cabeza humeral con respecto al eje proximodistal del hu´mero en
roedores caviomorfos fue analizado por Candela y Picasso (2008). Las autoras no
observaron una relacio´n estricta con un tipo de locomocio´n, sin embargo, encontraron
que los roedores terrestres presentan, en su mayorı´a, la cabeza ma´s volcada que los
roedores arborı´colas. Las cabezas poco desplazadas posteriormente de Interatherium y
Steiromys, y la mayor movilidad anterior asociada a ello, serı´an concordantes con la
morfologı´a necesaria para trepar, pero no excluyen otros ha´bitos.
Las tuberosidades bajas y la amplia movilidad de la articulacio´n gleno-humeral
han sido relacionada con la arborealidad (Argot, 2001; Sargis, 2002a; Candela
y Picasso, 2008), pero tambie´n hay muchos mamı´feros con tuberosidades bajas
que no trepan, tales como Myocastor (ambulatorio -cavador, nadador), Ctenomys
(cavador), Galictis (cavador ocasional), Lagidium (saltador). Tambie´n hay mamı´feros
trepadores con tuberosidades ma´s altas que la cabeza humeral (e. g. Nandinia). Las
tuberosidades bajas, y por lo tanto la amplia libertad de movimiento, de Interatherium,
Perimys y Steiromys, podrı´an en principio relacionarse con la actividad de trepar,
aunque como se ha sen˜alado, no serı´a una relacio´n exclusiva. Por el contrario, las
tuberosidades altas (sobre todo la mayor), y por lo tanto la restriccio´n al movimiento
parasagital, encontradas en Protypotherium, Hegetotherium, Pachyrukhos y Eocardia son
ma´s compatibles con ha´bitos corredores.
Con respecto a las diferencias observadas en el surco bicipital, el mayor desarrollo
del biceps brachii sen˜alado para los Interatheriidae y Steiromys puede relacionarse con
la habilidad para trepar, ya que es una de las actividades que recae ma´s fuertemente
en el uso de este mu´sculo. Taylor (1974) observo´ este surco mejor delimitado en las
especies trepadoras.
El aumento del brazo de palanca del deltoideus, dado por una tuberosidad
deltoidea extendida distalmente, genera una potente ﬂexio´n hombro que es ventajosa
para diversas actividades, tales como correr, trepar, nadar y cavar. La extensio´n de esta
tuberosidad observada en los dos Hegetotheriidae, Neoreomys, Eocardia y Schistomys
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es similar a la presente en corredores como Dasyprocta y Pediolagus y a la de un
cavador ocasional como Cuniculus. Analizar esta caracterı´stica en el contexto de los
dema´s huesos podrı´a ayudar a discernir entre estas actividades. En Perimys la cresta
deltoidea es ide´ntica a la encontrada en los cavadores Ctenomys y Lagostomus, ası´ como
en Myocastor, que adema´s de cavar, nada frecuentemente. La ventaja en la rotacio´n
externa del hu´mero inferida para Perimys, a partir de la lateralizacio´n de la cresta
deltoidea, podrı´a relacionarse con un movimiento lateral del antebrazo para alejar el
sedimento extraı´do al cavar. En cambio, la ventaja en la rotacio´n interna del hu´mero
inferida para Steiromys asistirı´a a la aduccio´n del antebrazo para aﬁrmar el miembro
al sustrato al trepar. Esta interpretacio´n para Steiromys es compatible con la realizada
por Candela y Picasso (2008), basada en McEvoy (1982).
McEvoy (1982) propuso que el brachioradialis (con su origen en la cresta
supracondilar), al actuar como supinador del antebrazo, orientarı´a la planta de la
pata delantera hacia la superﬁcie del sustrato arbo´reo y asistirı´a en la ﬂexio´n del
codo al trepar. Candela y Picasso (2008) inﬁrieron una funcio´n y facultad similares
en Steiromys.
La ventaja meca´nica para la musculatura ﬂexora de la mano dada por la protrusio´n
medial del entepico´ndilo es importante tanto para trepar (Taylor, 1974; McEvoy, 1982;
Argot, 2001; Candela y Picasso, 2008) como para cavar (Taylor, 1974; Hildebrand,
1985a; Sargis, 2002a). El desarrollo extremo del entepico´ndilo en Steiromys, junto con
la poderosa ﬂexio´n asociada, estarı´a relacionado con la necesidad de aprehensio´n
necesaria al trepar (Candela y Picasso, 2008). Sin embargo, teniendo en cuenta el resto
de la morfologı´a, en Neoreomys y Perimys probablemente tendrı´a ma´s relacio´n con la
posibilidad de ser cavadores ocasionales (como en Cuniculus). El gran entepico´ndilo y
la gran potencia en la ﬂexio´n de la mano podrı´an no tener el mismo signiﬁcado entre
los tres tipoterios (Protypotherium, Interatherium y Hegetotherium).
Una fosa olecraneana somera (indicadora de una pobre extensio´n del antebrazo)
esta´ generalmente asociada a formas arborı´colas, mientras que una fosa profunda
y perforada (caracterı´stica de miembros anteriores con una gran extensio´n del
antebrazo) esta´ asociada a formas terrestres (Taylor, 1974; Argot, 2001; Sargis, 2002a;
Candela y Picasso, 2008). Sin embargo, Sargis (2002a) relaciono´ una fosa perforada con
un ha´bito cavador porque implicarı´a una extensio´n repetida y poderosa del antebrazo.
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La gran extensio´n del antebrazo deNeoreomys, Eocardia, Schistomys y Perimys (entre los
roedores) y los dos Hegetotheriidae (entre los tipoterios) interpretada a partir de su
fosa olecraneana perforada podrı´a entonces estar relacionada con un ha´bito corredor,
ası´ como con la capacidad de cavar. Los dos Interatheriidae (entre los tipoterios) y
Steiromys (entre los roedores), todos con un miembro anterior semiﬂexionado, habrı´an
tenido una postura ma´s parecida a la de un mamı´fero ambulatorio o trepador.
Teniendo en cuenta la morfologı´a del capı´tulo (en la superﬁcie articular distal),
se inﬁrio´ una buena capacidad de pronacio´n/supinacio´n en los cuatro tipoterios y
en Steiromys. La preponderancia de los movimientos parasagitales dados por el gran
reborde capitular deNeoreomys, Eocardia, Schistomys y Perimys podrı´a estar relacionada
con un ha´bito corredor o cavador. La pronacio´n y supinacio´n cumple el rol biolo´gico
de posicionar la mano en diferentes orientaciones al trepar (Toledo et al., 2013). En este
sentido, cabe destacar el hecho de que la habilidad para pronar/supinar el antebrazo
ha sido encontrada en mamı´feros trepadores (Argot, 2001; Sargis, 2002a; Candela y
Picasso, 2008). Sin embargo, la signiﬁcancia de la morfologı´a del capı´tulo (y tambie´n
de la cabeza radial) con respecto a la habilidad de pronacio´n/supinacio´n no es claro
(Toledo et al., 2013).
A partir de la protrusio´n del labio medial de la tro´clea se inﬁrio´ una
mayor estabilidad del codo. Esta estabilidad puede resultar beneﬁciosa en ma´s
de un contexto. En Steiromys podrı´a mantener la integridad de la articulacio´n al
pronar/supinar el antebrazo; en los dema´s roedores, que poseen tambie´n la “segunda
tro´clea” (ver seccio´n 4.1), podrı´a contribuir a la restriccio´n del movimiento del
antebrazo al plano sagital, como ocurre en los mamı´feros corredores actuales.
RADIO
En las especies trepadoras, la carilla articular proximal es relativamente simple
y levemente co´ncava ya que articula con un capı´tulo relativamente simple (Taylor,
1974). La mayor capacidad de rotacio´n planteada para Steiromys, Interatherium y
Protypotherium podrı´a haber sido ventajosa para trepar (ver inferencias para el hu´mero
distal). La menor rotacio´n inferida para Hegetotherium, Neoreomys, Eocardia, Schistomys
y Perimys, habrı´a sido ma´s compatible con un ha´bito corredor o cavador.
La potente ﬂexio´n y supinacio´n del antebrazo inferida para Steiromys a partir de
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la gran tuberosidad bicipital serı´a o´ptima para trepar, tal como sugirieron Candela y
Picasso (2008). No es sencilla la interpretacio´n de este rasgo para los tipoterios, ya que
la posicio´n y el taman˜o son comunes a todos ellos (no relevada en Pachyrukhos). Por
lo tanto, por sı´ sola, la tuberosidad bicipital no se puede asociar a una actividad en
particular, ya que es similar a la encontrada en trepadores como Coendou, cavadores
comoMeles y Ctenomys y en el nadador Lontra.
La articulacio´n rı´gida del radio con el carpo en Perimys (y en menor medida
en Neoreomys) inferida a partir de la compleja carilla articular carpal, podrı´a tener
relacio´n con la actividad de cavar. Una articulacio´n rı´gida podrı´a haber permitido
una trasmisio´n de fuerzas a lo largo del brazo para empujar el sedimento, ofreciendo
proteccio´n contra una posible dislocacio´n. La articulacio´n carpal mo´vil presente en
todos los tipoterios estudiados no puede asociarse a un uso de sustrato en particular.
ULNA
La convexidad proximoposterior de la dia´ﬁsis de la ulna es explicada en base
a la combinacio´n de la musculatura ﬂexora y extensora actuando juntas al trepar, y
esta´ asociada a especies arborı´colas (Argot 2001). Esta curvatura en la dia´ﬁsis puede
observarse en mamı´feros trepadores como Coendou, Arctictis, Cryptoprocta y Potos,
presenta´ndose en Steiromys e Interatherium, lo que podrı´a indicar ha´bitos trepadores
en estos dos u´ltimos ge´neros.
Vizcaino et al. (1999) utilizaron el largo relativo del ole´cranon para caracterizar a
los armadillos vivientes en relacio´n a sus capacidades cavadoras. Ellos encontraron
una correlacio´n entre el desarrollo relativo del proceso olecraneano y la tendencia a
la fosorialidad, interpreta´ndolo como un aumento en la ventaja meca´nica del triceps
brachii. Sin embargo, un ole´cranon relativamente largo, y por consiguiente una gran
fuerza de extensio´n del antebrazo, no esta´ u´nicamente ligado al acto de cavar. Existen
varios usos de sustrato para los cuales es ventajoso tener una potente extensio´n
del antebrazo, que incluyen tanto cavar, como nadar y trepar (Vizcaino et al., 1999;
Elissamburu y Vizcano, 2004; Toledo et al., 2013). Taylor (1974) sen˜alo´ que el triceps
brachii podrı´a contrarrestar el peso del cuerpo al descender cabeza abajo en sustratos
arbo´reos. Sin embargo, Sargis (2002a) observo´ un ole´cranon ma´s corto en las formas
arborı´colas que en las terrestres, indicando que el ole´cranon ma´s largo estarı´a ma´s
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relacionado con ha´bitos cavadores (ver Hildebrand, 1985a). Argot (2001) y Sargis
(2002a) propusieron que el ole´cranon corto en las especies arborı´colas probablemente
se relacionarı´a con el hecho de que estos taxones generalmente no requieren extensores
poderosos por presentar una posicio´n semiﬂexionada para la locomocio´n. Entre los
tipoterios analizados, Pachyrukhos y Protypotherium tienen el ole´cranon relativamente
ma´s corto, lo cual favorecerı´a movimientos ra´pidos como aquellos necesarios para
correr. Interatherium yHegetotherium tienen un ole´cranon muy robusto y relativamente
largo, lo cual priorizarı´a la fuerza sobre la velocidad, necesario al cavar, trepar y
nadar. Entre los roedores, Eocardia tiene un ole´cranon relativamente corto similar al
encontrado en formas corredoras. El gran desarrollo del triceps brachii en Steiromys,
indicado por el ole´cranon robusto (aunque corto), es interpretado por Candela y
Picasso (2008) como una ventaja para extender la pata delantera y alcanzar nuevos
soportes, facilitando cambios direccionales asociados con la locomocio´n arbo´rea (ver
Argot, 2001). Perimys tiene un ole´cranon levemente ma´s largo en relacio´n al largo
total de la ulna que los dema´s roedores estudiados, proveyendo la mayor ventaja
meca´nica del triceps brachii que, como se explico´, podrı´a asociarse a ha´bitos trepadores,
cavadores o nadadores. Es difı´cil interpretar el largo relativo del ole´cranon por sı´ solo
y debe ser considerado en el contexto de las dema´s caracterı´sticas postcraneales.
Sargis (2002a) no encontro´ ninguna relacio´n entre preferencia de sustrato y la
forma de la escotadura troclear en tupaidos. Argot (2001) encontro´ una relacio´n entre
una escotadura suave y abierta (que proveerı´a mayor movilidad) y los marsupiales
arborı´colas, mientras que una escotadura profunda (ma´s estable) esta´ presente en los
ma´s terrestres. La conformacio´n general de la escotadura troclear parecerı´a ser un
indicador del grado de estabilidad de la articulacio´n del codo, pero no podrı´a ser
inequı´vocamente asociada a un uso de sustrato en particular (Szalay y Sargis, 2001).
Esta relacio´n entre la apertura de la escotadura troclear y el ha´bito locomotor no se
cumplen entre los roedores y carnı´voros usados como muestra de comparacio´n en
esta tesis. En esta muestra, los grandes corredores tienen la escotadura troclear abierta,
con un proceso coronoides medial reducido (mejor observado en roedores) y el radio
ocupando el lugar de soporte del peso.
El gran proceso coronoides de los dos Interatheriidae y Steiromys y la movilidad
radial implicada podrı´a ser de importancia para trepar, aunque en el caso de
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Protypotherium los dema´s caracteres analizados apuntarı´an hacia otro tipo de ha´bito
locomotor.
Una escotadura radial profunda esta´ en relacio´n con un antebrazo rı´gido como el
encontrado en animales corredores, mientras que una escotadura radial ma´s abierta
permitirı´a un mayor movimiento rotacional y serı´a ma´s adecuada para animales
trepadores (Taylor, 1974). La escotadura radial casi plana y su posicio´n anterior en
las ulnas de Neoreomys, Eocardia, Schistomys y Perimys determinan al radio como
principal soporte del peso en el antebrazo, que sumado al limitado movimiento
de pronacio´n/supinacio´n, son rasgos caracterı´sticos de formas corredoras o por
lo menos sin ha´bitos trepadores. Esta misma interpretacio´n podrı´a hacerse para
Protypotherium, Hegetotherium y Pachyrukhos. Sin embargo, Protypotherium tendrı´a una
mayor capacidad de pronacio´n/supinacio´n y Pachyrukhos tendrı´a una articulacio´n
muy rı´gida del antebrazo, similar a la de corredores y saltadores. La escotadura radial
lateralizada y co´ncava presente en Steiromys e Interatherium y la mayor libertad de
movimiento que eso conlleva, son esperables en especies con ha´bitos trepadores, pero
no exclusivos.
Woods (1972) encontro´ una gran variabilidad en el desarrollo del pronator quadratus
entre los ge´neros de Hystricognathi y no es claro si existe una relacio´n con algu´n
ha´bito. Taylor (1974) observo´ un mayor desarrollo de este mu´sculo (y la cresta o´sea
asociada) en las especies trepadoras, que usan la mano en posicio´n semipronada
sobre ramas angostas. En este contexto, la presencia de un pronator quadratus muy
desarrollado en Protypotherium y Hegetotherium y, tal vez, Pachyrukhos, es difı´cil de
interpretar.
Con respecto al proceso estiloides de la ulna, Szalay y Sargis (2001) propusieron
una relacio´n de movilidad Vs. estabilidad entre las diferentes formas de este rasgo:
un proceso ancho con un gran contacto en la articulacio´n ulno-cuneiforme estarı´a
relacionada con unmodo de vida arborı´cola, mientras que un proceso angosto con una
articulacio´n ulno-cuneiforme puntual lo estarı´a con un modo de vida ma´s terrestre.
Siguiendo a Szalay y Sargis (2001), el proceso estiloides ma´s angosto y puntual de los
dos Interatheriidae y Perimys implicarı´a una articulacio´n ma´s estable y relacionada con
la terrestrialidad que en los dos Hegetotheriidae y Eocardia.
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HUESO COXAL
Una fosa glu´tea amplia, con un gran desarrollo del gluteus medius, esta´ presente
en especies cursoriales y fosoriales (Taylor, 1976). Sargis (2002b) tambie´n noto´ esta
caracterı´stica en los tupainos, en quienes podrı´a indicar una poderosa extensio´n en
la propulsio´n al correr. Entre los tipoterios, el mayor desarrollo de esta fosa y del
gluteus medius y profundus en los dos Hegetotheriidae y Protypotherium, con respecto
a Interatherium, proporcionarı´an una mayor potencia para la extensio´n del fe´mur,
adecuada para correr. La ventaja en la extensio´n del fe´mur presente en Eocardia
tambie´n es interpretada como una caracterı´stica concordante con ha´bitos corredores
(ver Candela et al., 2012).
La gran capacidad de rotacio´n lateral del fe´mur inferida para Interatherium a partir
de la robustez del isquion podrı´a ser relacionada con ha´bitos trepadores. Este tipo de
movimiento podrı´a ser utilizado para posicionar la pierna en sustratos irregulares o
discontinuos, como roquedales o ramas de a´rboles. No obstante, este es un cara´cter
muy variable entre los integrantes de la muestra actual de comparacio´n y no se puede
asociar directamente con un uso de sustrato.
En los Viverridae corredores la tuberosidad isquia´ticamuy desarrollada y provee
el a´rea de origen para largosmu´sculos retractores propulsivos (Taylor, 1976). Lamayor
propulsio´n de la pierna interpretada para los dos Hegetotheriidae, Protypotherium y
Neoreomys representarı´a una ventaja en el contexto de un ha´bito corredor.
El gran desarrollo de la tuberosidad para el rectus femoris es esperable en especies
con una ra´pida y poderosa extensio´n de la rodilla como los corredores y saltadores
(Szalay y Sargis, 2001). La presencia de esta caracterı´stica en Neoreomys, Eocardia y
en menor medida los dos Interatheriidae podrı´a vincularse al ha´bito corredor. En el
caso de Interatherium y Steiromys existen incongruencias entre esta interpretacio´n y las
inferencias realizadas a partir de sus dema´s caracterı´sticas.
La eminencia iliopu´bica (a´rea de origen del pectineus) no es un cara´cter muy
estudiado en los ana´lisis de morfologı´a funcional. Taylor (1976) sen˜alo´ que el pectineus
(adema´s del aductor femoris) tiene un mayor desarrollo en Nandinia (trepador) que
en los dema´s ge´neros de Viverridae que fueron analizados en su trabajo. La fuerte
aduccio´n de la pierna inferida en Neoreomys y Steiromys a partir del desarrollo de la
eminencia iliopu´bica serı´a compatible con un ha´bito trepador, en el cual es necesaria
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la aduccio´n del miembro para sostenerse contra el sustrato (aunque en el caso de
Neoreomys esto no es concordante con los dema´s caracteres analizados).
FE´MUR
Sargis (2002b) indico´ que un aumento en el taman˜o relativo de la cabeza femoral
podrı´a estar relacionado con un incremento en la movilidad requerida al nivel de
la articulacio´n fe´mur-hueso coxal para la aduccio´n del muslo en soportes arbo´reos.
Candela y Picasso (2008) propusieron, como alternativa no excluyente, que el gran
taman˜o de la cabeza femoral reﬂejarı´a la fuerza a la que esta articulacio´n estarı´a
sujeta al trepar, soportando el peso en la fase propulsiva. Estas autoras sen˜alaron
tambie´n que la cabeza femoral de los puercoespines (trepadores) tiene un mayor
taman˜o relativo con respecto a la del resto del hueso que los dema´s Hystricognathi
que analizaron. Por su parte, Gebo y Sargis (1994) hicieron una observacio´n similar
en Cercopitecos (Primates). Sin embargo, el taman˜o relativo de la cabeza parece estar
ma´s ligado a la robustez general del fe´mur que a algu´n tipo de preferencia o uso de
sustrato. A continuacio´n se brindan algunos ejemplos entre los roedores utilizados en
esta tesis como material de comparacio´n. Entre los Octodontoidea, la cabeza femoral
deMyocastor (ambulatorio -nadador y cavador-) yCtenomys (cavador) es relativamente
mayor que la de Dactylomys (trepador), siendo el fe´mur de los dos primeros ma´s
robusto que el segundo; entre los Sciuridae (Rodentia, Sciuromorpha), Cynomys
(cavador) tiene un fe´mur muy robusto y una cabeza femoral relativamente mayor
que la de Sciurus (trepador), que tiene un fe´mur ma´s esbelto. Entre los carnı´voros,
Lontra (nadador) tiene el fe´mur ma´s robusto y la cabeza relativamente ma´s grande
de la muestra; Meles (cavador) y Gulo (ambulatorio) tienen un fe´mur menos robusto
y una cabeza relativamente ma´s chica; Nandinia (trepador) y Lycalopex (cursorial)
tienen el fe´mur esbelto y una cabeza femoral relativamente chica. Teniendo en cuenta
estas observaciones, se propone una interpretacio´n ma´s cercana a la de Candela
y Picasso (2008) que a la de Sargis (2002b), pero sin una restriccio´n a locomocio´n
arbo´rea: un gran taman˜o relativo de la cabeza femoral indicarı´a la presencia de una
musculatura asociada muy desarrollada y la exposicio´n a grandes esfuerzos por parte
de la articulacio´n fe´mur-hueso coxal. En este contexto, la gran cabeza femoral de
Steiromys e Interatherium (y en menor medida en Neoreomys) estarı´a relacionada con el
110
Mun˜oz, Nahuel A. - Tesis Doctoral Cap´ıtulo 4. Resultados
gran desarrollo de la musculatura y los grandes esfuerzos asociados a esta articulacio´n
evidenciados por la robustez de los huesos. El pequen˜o taman˜o relativo de la cabeza
femoral en Pachyrukhos y Schistomys estarı´a ligado a su vez a la gracilidad de estos
huesos.
La ventaja meca´nica del gluteus medius y profundus indicada por la extensio´n
del troca´nter mayor en Schistomys, Eocardia y Neoreomys, entre los roedores, y
en Protypotherium, entre los tipoterios, podrı´a interpretarse como una ventaja en
mamı´feros corredores. Sin embargo, a pesar de las inferencias biomeca´nicas que se
pudieron realizar, cuando se observo´ el troca´nter mayor en la muestra viviente de
comparacio´n no se encontro´ una clara correlacio´n entre la morfologı´a del troca´nter
mayor y el uso de sustrato. No habrı´a una relacio´n estricta entre la extensio´n proximal
de este troca´nter y las estrategias locomotoras (Candela y Picasso, 2008). En relacio´n
a esto, se pudo observar que el troca´nter mayor de Capromys y Dactylomys (ambos
roedores trepadores) sobrepasa el nivel de la cabeza, una caracterı´stica esperable en
un corredor. Entre los carnı´voros, las diferencias en la altura del troca´nter mayor
son menores y tampoco se observo´ una relacio´n con el uso de sustrato: en Lycalopex
(corredor) y Nandinia (trepador), el troca´nter se proyecta levemente sobre cabeza; en
Ailurus (trepador), Cryptoprocta (trepador), Potos (trepador) y Procyon (ambulatorio)
esta´ aproximadamente al nivel de la cabeza femoral; en Crocuta (corredor), Ichneumia
(corredor), Leopardus (ambulatorio), Arctictis (trepador), Gulo (ambulatorio) y Lontra
(nadador) es ma´s bajo que la cabeza femoral. Por lo tanto, las diferencias que se
observan en los tipoterios y roedores estudiados ayudan a conocer la meca´nica del
miembro, pero no para hacer inferencias acerca del uso de sustrato.
En las especies corredoras, en las cuales la rotacio´n no es importante, la posicio´n
posterior del troca´nter menormejorarı´a la funcio´n del iliopsoas como ﬂexor del fe´mur
(Taylor, 1976; Argot, 2002; Candela y Picasso, 2008; Garcı´a-Esponda y Candela, 2010).
Un troca´nter menor protruido medialmente y la gran palanca para la rotacio´n lateral
de fe´mur asociada fueron interpretados como compatibles con un ha´bito trepador
(Taylor, 1976; Argot, 2002; Candela y Picasso, 2008; Toledo et al., 2015). Sin embargo,
este troca´nter esta´ muy protruido medialmente en los roedores Ctenomys (cavador),
Coendou (trepador), Cynomys (cavador) y Sciurus (trepador), el Lagomorpha Lepus
(corredor) y los carnı´vorosGulo (ambulatorio) y Lontra (nadador). Por lo tanto es difı´cil
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relacionar esta caracterı´stica con un uso de sustrato en particular.
La posicio´n del tercer troca´nter es un cara´cter muy variable entre los mamı´feros y
se han realizado diferentes interpretaciones funcionales. Sargis (2002b) propuso que la
expansio´n lateral del tercer troca´nter de los tupainos provee un brazo de palanca ma´s
largo para el gluteus superﬁcialis, que podrı´a ser un indicador de la extensio´n poderosa
del muslo al correr, y asocia el tercer troca´nter corto con la posicio´n habitualmente
ﬂexionada al trepar. Sin embargo, la expansio´n lateral de este troca´nter solo aumenta
el brazo de palanca de este mu´sculo para la abduccio´n y rotacio´n del fe´mur, no para
su ﬂexio´n, ya que el cambio de localizacio´n se da perpendicularmente al plano de
ﬂexio´n. Candela y Picasso (2008) sen˜alaron que la posicio´n distal de este troca´nter
en los Erethizontidae sugiere para el gluteus superﬁcialis una funcio´n de abductor y
rotador lateral sobre su funcio´n de extensio´n. Esta posicio´n distal aumentarı´a el brazo
de palanca de este mu´sculo para la abduccio´n y ﬂexio´n, pero no para la rotacio´n. A
pesar de las diferencias funcionales relacionadas con la ubicacio´n de este troca´nter,
no se encuentra una relacio´n con el uso de sustrato ya que la misma ubicacio´n es
compartida por especies con diferentes ha´bitos (Candela y Picasso, 2008; Toledo et al.,
2015).
La epı´ﬁsis distal del fe´mur ha sido relacionada con el uso y preferencia de
sustrato por muchos autores (Taylor, 1976; Gebo y Sargis, 1994; Sargis, 2002b; Argot,
2002; Candela y Picasso, 2008). Una epı´ﬁsis distal extendida anteroposteriormente
permite una mayor extensio´n de la rodilla por el quadriceps femoris para la propulsio´n
necesaria al correr, mientras que una epı´ﬁsis expandida lateromedialmente indica un
miembro ma´s ﬂexionado y movimientos lentos presentes al trepar (Sargis, 2002b).
Estas diferencias han sido descriptas para diferenciar especies arborı´colas de terrestres
en vive´rridos (Taylor, 1976), primates (Gebo y Sargis, 1994), marsupiales (Argot,
2002) y roedores (Candela y Picasso, 2008). En Eocardia, la ventaja meca´nica para el
quadriceps femoris dada por la epı´ﬁsis distal expandida anteroposteriormente puede
entonces relacionarse con ha´bitos corredores (Candela et al., 2012). En Interatherium
y Steiromys la posicio´n ma´s ﬂexionada y la menor ventaja de quadriceps femoris
inferida por la epı´ﬁsis distal expandida lateromedialmente podrı´a relacionarse con
ha´bitos trepadores (Ver Candela y Picasso, 2008 para interpretacio´n en Steiromys).
Sin embargo, Candela y Picasso (2008) encontraron cierta variabilidad entre los
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Hystricognathi terrestres y existen excepciones a las generalidades planteadas
anteriormente.
TIBIA
Una tuberosidad tibial expandida anteriormente indica una ventaja en la
extensio´n de la tibia por parte del quadriceps femoris, pero su relacio´n con el uso
o preferencia de sustrato no es clara (Argot, 2002; Candela y Picasso, 2008). Una
tuberosidad tibial con poca protrusio´n anterior como la presente en Interatherium y
Steiromys podrı´a ser compatible con un uso de sustrato que no requiera una fuerte
extensio´n de la tibia, como lo puede ser trepar, pero tambie´n un modo de locomocio´n
terrestre de tipo ambulatorio. En cambio, la fuerte extensio´n de la tibia inferida a partir
de la protrusio´n anterior de esta tuberosidad en los dema´s ge´neros, podrı´a ser ma´s
compatible con un ha´bito corredor (ver Sargis, 2002b).
Una cresta tibial extendida distalmente aumentarı´a la fuerza de ﬂexio´n de la
rodilla y extensio´n de la pierna por parte del gracilis y semitendinosus, pero disminuirı´a
la velocidad en este movimiento, por lo que es esperable en especies no corredoras
(Salton y Sargis, 2009). Por otra parte, la mayor fuerza de aduccio´n dada por la
ventaja meca´nica del gracilis presente en los Interatheriidae y Steiromys, resulta
muy beneﬁciosa en el contexto de un ha´bito trepador, en el cual la capacidad de
presionar medialmente el miembro contra el sustrato es muy importante (McEvoy,
1982; Candela y Picasso, 2008).
La carilla astragalar de Steiromys es la u´nica de la muestra de fo´siles que podrı´a
permitir movimientos que no fueran solo anteroposteriores, por la baja altura de
la tro´clea (ver Candela y Picasso, 2008). El aumento en la libertad de movimientos
lateromediales en la articulacio´n de la tibia y astra´galo ha sido vinculado al ha´bito
trepador (Taylor, 1976; Argot, 2002).
Una de las adaptaciones del miembro posterior ma´s importantes para trepar esta´
relacionada con el posicionamiento del pie, funcio´n para la que es importante el
tibialis caudalis (McEvoy, 1982). El gran surco maleolar presente en Steiromys estarı´a
relacionado en parte con el desarrollo de este mu´sculo en el contexto de la actividad
de trepar (Candela y Picasso, 2008; ver Sargis, 2002b). Garcı´a-Esponda y Candela
(2016) observaron un surco maleolar y un tibialis caudalis muy reducido en el roedor
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corredor Dasyprocta. Por lo tanto, la diferencia entre el taman˜o mediano de este surco
en Interatherium, Hegetotherium, Neoreomys y Perimys (amplio pero no tanto como en
Steiromys) y el taman˜o pequen˜o en Protypotherium, Pachyrukhos, Eocardia y Schistomys
podrı´a estar ma´s relacionada con una reduccio´n de esta musculatura en los u´ltimos,
afı´n con ha´bitos probablemente ma´s corredores.
La fusio´n de la tibia con la fı´bula ha sido relacionada con diferentes usos de
sustrato por distintos autores. Howell (1932) la asocio´ con una mayor capacidad
saltadora; Hildebrand (1985b) observo´ en los mamı´feros cursoriales que la fı´bula se
encuentra reducida o unida a la tibia; Salton y Sargis (2009) sen˜alaron la fusio´n entre
tibia y fı´bula en cavadores, corredores y saltadores, y Argot (2002) relaciono´ la fusio´n
en algunos marsupiales con la capacidad de saltar. Por lo tanto, es difı´cil hacer una
interpretacio´n con respecto al uso de sustrato a partir de la fusio´n observada en
Hegetotherium y Pachyrukhos.
4.2.3. Sı´ntesis de morfologı´a funcional
A continuacio´n se detalla el perﬁl funcional completo para cada ge´nero, inferido
a partir del estudio detallado de la relacio´n forma-funcio´n y funcio´n-facultad de las





• Articulacio´n gleno-humeral restringida al plano parasagital.
• Fuerte ﬂexio´n del antebrazo.
• Fuerte de ﬂexio´n en la mano.
• Extensio´n incompleta y moderada movilidad lateromedial del antebrazo.
• Moderada capacidad de pronacio´n/supinacio´n.
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• Articulacio´n radial-carpal muy mo´vil.
• Extensio´n relativamente ra´pida del antebrazo.
• Importante participacio´n de la ulna en el soporte del peso corporal.
• Articulacio´n distal entre ulna y radio muy estable.
Miembro posterior.
• Fuerte extensio´n del fe´mur y ﬂexio´n de la rodilla.
• Ra´pida y fuerte ﬂexio´n del fe´mur y fuerte extensio´n de la rodilla.
• Probablemente una gran capacidad de rotacio´n del fe´mur.
• Articulacio´n del tobillo restringida al plano parasagital.
• Complejo tibia-fı´bula moderadamente rı´gido.
Interatherium
Miembro anterior.
• Esca´pula preparada para resistir mu´ltiples esfuerzos.
• Gran elevacio´n del brazo y estabilidad en el hombro.
• Articulacio´n gleno-humeral muy amplia.
• Fuerte ﬂexio´n del antebrazo.
• Fuerte ﬂexio´n de la mano.
• Extensio´n incompleta y cierta movilidad lateromedial del antebrazo.
• Buena capacidad de pronacio´n/supinacio´n.
• Articulacio´n radial-carpal muy mo´vil.
• Ulna expuesta a la accio´n combinada de la musculatura ﬂexora y extensora.
• Fuerte extensio´n del antebrazo.
• Importante participacio´n de la ulna en el soporte del peso corporal.
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Miembro posterior.
• Moderada ﬂexio´n del fe´mur y extensio´n de la rodilla.
• Probablemente una gran capacidad de rotacio´n lateral del fe´mur.
• Articulacio´n del tobillo restringida al plano parasagital.




• Articulacio´n gleno-humeral restringida al plano parasagital.
• Fuerte abduccio´n y/o ﬂexo-extensio´n del hu´mero.
• Fuerte ﬂexio´n de la mano.
• Moderada ﬂexio´n del antebrazo.
• Fuerte extensio´n del antebrazo, completa y estabilizada.
• Probablemente poca capacidad de pronacio´n/supinacio´n.
• Articulacio´n del codo muy congruente, resistente a fuerzas mediolaterales
y con una restriccio´n parasagital en el movimiento.
• Fuerte extensio´n del antebrazo.
• Articulacio´n radial-carpal muy mo´vil.
• Antebrazo distal muy estable.
Miembro posterior.
• Ra´pida ﬂexio´n del fe´mur.
• Fuerte extensio´n del fe´mur y ﬂexio´n de la rodilla.
• Probablemente una gran capacidad de rotacio´n lateral del fe´mur.
• Articulacio´n del tobillo restringida al plano parasagital.
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• Probablemente una fuerte ﬂexio´n ventral e inversio´n del pie.




• Articulacio´n gleno-humeral restringida al plano parasagital.
• Fuerte abduccio´n y/o ﬂexo-extensio´n del hu´mero.
• Moderada ﬂexio´n del antebrazo.
• Extensio´n del antebrazo completa y estabilizada.
• Capacidad de pronacio´n/supinacio´n probablemente muy reducida.
• Articulacio´n del codo muy congruente, resistente a fuerzas mediolaterales
y con una restriccio´n parasagital en el movimiento.
• Articulacio´n radial-carpal muy mo´vil.
• Extensio´n relativamente ra´pida del antebrazo.
Miembro posterior.
• Ra´pida ﬂexio´n del fe´mur.
• Potente extensio´n del fe´mur y ﬂexio´n de la rodilla.
• Probablemente una gran capacidad de rotacio´n lateral del fe´mur.
• Articulacio´n del tobillo restringida al plano parasagital.
• Complejo tibia-fı´bula rı´gido.
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• Fuerte abduccio´n y/o ﬂexo-extensio´n del hu´mero.
• Moderada ﬂexio´n de la mano.
• Extensio´n del antebrazo completa y estabilizada.
• Articulacio´n del codo muy congruente (estabilizada) resistente a fuerzas
mediolaterales y con una restriccio´n parasagital en el movimiento.
• Radio como principal soporte del peso en el miembro anterior.
Miembro posterior.
• Fuerte de ﬂexio´n del fe´mur y de la rodilla.
• Fuerte extensio´n de la rodilla.
• Fuerte aduccio´n del fe´mur.
• Articulacio´n del tobillo restringida al plano parasagital.




• Articulacio´n gleno-humeral restringida al plano parasagital.
• Fuerte abduccio´n y/o ﬂexo-extensio´n del hu´mero.
• Extensio´n del antebrazo completa y estabilizada.
• Articulacio´n del codo estabilizada y optimizada para movimientos
parasagitales.
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• Articulacio´n del codo muy congruente, resistente a fuerzas mediolaterales
y con una restriccio´n parasagital en el movimiento.
• Extensio´n ra´pida del antebrazo.
• Radio como principal soporte del peso en el miembro anterior.
Miembro posterior.
• Fuerte extensio´n del fe´mur.
• Fuerte ﬂexio´n del fe´mur y muy potente extensio´n de la rodilla.
• Articulacio´n del tobillo restringida al plano parasagital.
Schistomys
Miembro anterior.
• Fuerte abduccio´n y/o ﬂexo-extensio´n del hu´mero.
• Extensio´n del antebrazo completa y estabilizada.
• Articulacio´n del codo estabilizada y optimizada para movimientos
parasagitales.
• Articulacio´n del codo congruente, resistente a fuerzas mediolaterales y con
una restriccio´n parasagital en el movimiento.
• Radio como principal soporte del peso en el miembro anterior.
Miembro posterior.
• Probablemente una buena capacidad de ﬂexio´n del fe´mur.
• Muy potente extensio´n de la rodilla.
• Articulacio´n del tobillo restringida al plano parasagital.
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Perimys
Miembro anterior.
• Fuerte elevacio´n del brazo y estabilidad en el hombro.
• Fuerte de rotacio´n externa del hu´mero.
• Moderada ﬂexio´n de la mano.
• Extensio´n del antebrazo completa y estabilizada.
• Articulacio´n del codo estabilizada y optimizada para movimientos
parasagitales.
• Articulacio´n del codo muy congruente, resistente a fuerzas mediolaterales
y con una restriccio´n parasagital en el movimiento.
• Articulacio´n radial-carpal rı´gida.
• Fuerte extensio´n del antebrazo.
• Radio como principal soporte del peso en el miembro anterior.
Miembro posterior.
• Probablemente una buena capacidad de ﬂexio´n del fe´mur.
• Articulacio´n del tobillo restringida al plano parasagital.
• Probablemente una moderada ﬂexio´n ventral e inversio´n del pie.
Steiromys
Miembro anterior.
• Mucha fuerza en musculatura del hombro.
• Articulacio´n gleno-humeral muy amplia. Fuerte ﬂexio´n del antebrazo.
• Fuerte rotacio´n interna del hu´mero y por consiguiente una fuerte aduccio´n
del antebrazo.
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• Buena capacidad de pronacio´n/supinacio´n, con fuerte supinacio´n del
antebrazo y por lo tanto capacidad de orientar medialmente el lado palmar
de la pata delantera.
• Fuerte ﬂexio´n de la mano.
• Extensio´n incompleta y cierta movilidad lateromedial del antebrazo.
• Articulacio´n del codo muy congruente, resistente a fuerzas mediolaterales
y con una restriccio´n parasagital en el movimiento.
• Ulna expuesta a la accio´n combinada de la musculatura ﬂexora y extensora.
• Fuerte extensio´n del antebrazo. Gran participacio´n de la ulna en el soporte
del peso corporal.
Miembro posterior.
• Fuerte de ﬂexio´n del fe´mur.
• Moderada extensio´n de la rodilla.
• Probablemente una gran capacidad de rotacio´n lateral del fe´mur.
• Fuerte aduccio´n, extensio´n del miembro posterior y ﬂexio´n de la rodilla.
• Capacidad de movimientos laterales en la articulacio´n del tobillo.
• Probablemente una fuerte ﬂexio´n ventral e inversio´n del pie.
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4.3. Ana´lisis cuantitativos
4.3.1. A´rbol ﬁlogene´tico combinado
En la Figura 4.15 se puede observar el a´rbol combinado para aplicar los me´todos

































































Figura 4.15. A´rbol combinado incluyendo la muestra de actuales y los ge´neros fo´siles.
Escala en Millones de an˜os.
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4.3.2. Nu´mero mı´nimo de semilandmarks y Componentes
Principales
Se detectaron dos cuestiones principales en la serie de ana´lisis dedicados a decidir
el nu´mero de semilandmarks se superﬁcie o´ptimo para cuantiﬁcar el cambio de forma.
Esta´s dos cuestiones son: agregar todos los puntos que se pueda no garantiza una
mayor correlacio´n con la forma de la superﬁcie y el deslizamiento por distancia de
Procrustes (PD) genera ma´s ruido en los ana´lisis que el deslizamiento por energı´a de
deformacio´n (BE).
La correlacio´n entre los pares de ana´lisis consecutivos aumenta a medida que
se aumenta el nu´mero de semilandmarks en la superﬁcie, hasta llegar a una primer
correlacio´n ma´xima. A partir de este punto ocurren situaciones diferentes deslizando
por BE y por PD. En los ana´lisis deslizando por BE, luego del punto de ma´xima
correlacio´n, se alcanza una zona de estabilidad, donde al sumar landmarks, no cambia
la correlacio´n con el ana´lisis inmediatamente anterior. Luego de esta zona, comienza a
haber ﬂuctuaciones y se alcanza una zona de artefactos similar a la visualizada para los
ana´lisis de PD. En los ana´lisis deslizando por PD, las diferencias comienza a ser muy
abruptas hasta llegar a una zona ma´s estable, aunque continuando con los artefactos.
En el gra´ﬁco con las correlaciones entre pares de ana´lisis por BE para el hu´mero
proximal (Figura 4.16 A), se observa una estabilizacio´n en el punto que representa
la correlacio´n entre los ana´lisis de 15 y 20 puntos. A partir de ese punto, hay una zona
muy estable hasta aproximadamente el par 20 (100 y 105 puntos) y luego comienza a
haber ma´s variaciones entre los ana´lisis. En el gra´ﬁco con las correlaciones entre los
pares consecutivos de ana´lisis por PD (Figura 4.16 B) se observa que hay abruptas
variaciones entre todos los ana´lisis (en comparacio´n con el gra´ﬁco con deslizado por
BE).
El ruido observado (aumentos y disminuciones en la correlacio´n entre los espacios
de Procrustes de pares de ana´lisis sucesivos) podrı´a deberse a cuestiones intrı´nsecas
de los me´todos de deslizado, a la etapa de posicionamiento del parche original sobre
cada espe´cimen (mayor cantidad de puntos pueden resultar en una mayor cantidad
de error al traspasarlos en las perpendiculares entre mallados), o a ma´s razones no
contempladas aquı´. A partir de estas diferencias entre los resultados por PD y BE, se
decidio´ utilizar el deslizado por BE. Esta decisio´n se tomo´ por ser el me´todo que genera
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Figura 4.16. Correlacio´n entre ana´lisis sucesivos ejempliﬁcado con el hu´mero
proximal. A. Ana´lisis con semilandmarks deslizados por BE. B. Ana´lisis con
semilandmarks deslizados por PD. La ﬂecha indica el par con 15-20 semilandmarks de
superﬁcie
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una estabilidad entre los resultados de los primeros ana´lisis posteriores al punto de
mayor correlacio´n. Y una vez reconocido el par de ana´lisis que primero alcanza la
ma´xima correlacio´n (el par 15-20 en el caso del hu´mero proximal), se eligio´ el ana´lisis
de menor cantidad de puntos para representar los cambios de forma y utilizar en las
interpretaciones ecomorfolo´gicas (ver seccio´n 3.4.2).
La Figura 4.17muestra la correlacio´n entre cada par de ana´lisis con igual nu´mero de
semilandmarks, pero diferente me´todo para su deslizamiento para el hu´mero proximal.
En dicho gra´ﬁco se observa una correlacio´n ma´xima entre los ana´lisis con pocos
semilandmarks de superﬁcie y al aumentar el nu´mero de puntos, los dos me´todos de
deslizamiento divergen progresivamente.






































Figura 4.17. Correlacio´n entre ana´lisis con semilandmarks de superﬁcie deslizados por
BE y PD, para cada cantidad de semilandmarks ejempliﬁcado con el hu´mero proximal.
La ﬂecha indica el par con 15-20 semilandmarks de superﬁcie
A partir de toda esta informacio´n se elige el ana´lisis con un parche de 15 puntos
para el caso del hu´mero proximal, y el me´todo de deslizado de BE en todos los
ana´lisis. El nu´mero de semilandmarks ﬁnal seleccionado para cada carilla articular
esta´ detallado en la seccio´n 3.4.2. Este procedimiento ejempliﬁcado con el hu´mero
125
Mun˜oz, Nahuel A. - Tesis Doctoral Cap´ıtulo 4. Resultados
proximal, fue realizado para cada carilla articular.
En los gra´ﬁcos de correlacio´n entre el espacio reducido de los PC’s y el espacio
total se nota una estabilizacio´n demarcada por el ma´ximo PC a tener en cuenta. En
el caso del hu´mero proximal (Figura 4.18)se nota una estabilizacio´n a partir del PC 7,
determinando a e´ste como el ma´ximo PC a retener en los ana´lisis (ver seccio´n 3.4.2).
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Figura 4.18. Correlacio´n de espacio reducido vs. espacio total ejempliﬁcado con el
hu´mero proximal. R2, coeﬁciente de determinacio´n; PCs, componentes principales
4.3.3. Ana´lisis de Componentes Principales y Ecomorfologı´a
ESCA´PULA
Los cuatro primeros componentes del PCA de la carilla articular de la esca´pula
(= cavidad glenoidea) explican el ∼83% y los primeros 2 el ∼56% de la varianza.
En la Figura 4.19 se muestra el morfoespacio comprendido por los dos primeros
componentes principales.
Sobre el PC1 (∼29%) se observa un cambio entre una carilla piriforme (con
el a´rea posterior lateromedialmente ma´s ancha que el a´rea anterior) y un una
proyeccio´n ventral del extremo anterior levemente ma´s marcada en el lado negativo
hacia una carilla semicircular, con el extremo anterior levemente menos proyectado
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Figura 4.19. Ana´lisis de componentes principales de la carilla articular de la esca´pula.
Cambios morfolo´gicos: Carilla articular derecha en vista ventral (abajo, derecha),
posterior (abajo, izquierda) y lateral (arriba). Categorı´as locomotoras: , Ambulatorio;
, Cavador; , Cavador ocasional; , Trepador; , Corredor; , Saltador; ,
Nadador. Grupos vivientes: , Didelphis; , Rodentia; , Carnivora; , Lagomorpha;
, Primates; , Artiodactyla; , Hyracoidea. Ge´neros extinguidos: , Protypotherium;
, Interatherium; , Hegetotherium; , Pachyrukhos; , Neoreomys; , Eocardia; ,
Perimys; , Steiromys. Referencias para especies actuales en Ape´ndice 1.
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ventralmente en el lado positivo. Sobre el PC2 (∼27%) hay un cambio desde una
carilla ovalada, con el extremo anterior orientado lateralmente y menor curvatura
anteroposterior y lateromedial de toda la superﬁcie en el lado negativo, hacia una
carilla con una regio´n anterior marcadamente ma´s angosta lateromedialmente que
la regio´n posterior, con el extremo anterior orientado medialmente y muy protruido
ventralmente y mayor curvatura anteroposterior y lateromedial de toda la superﬁcie
en el lado positivo.
Hay un arreglo funcional, principalmente sobre el PC1. Los corredores se
encuentran hacia el lado positivo del PC1, con los valores ma´s extremos en los
dos Artiodactyla. Los saltadores tienen valores medios del PC1 y los trepadores y
cavadores se encuentran hacia los valores negativos de los dos PCs, junto con el
u´nico nadador. Los cavadores ocasionales y los ambulatorios se distribuyen entre
valores negativos y positivos del PC1 (los cavadores ocasionales incluyen valores ma´s
positivos del PC2), superponie´ndose con las dema´s facultades.
Entre los tipoterios, Protypotherium y los dos Hegetotheriidae se encuentran en los
valores ma´s positivos del PC2, presentando una gran protrusio´n ventral del borde
anterior. Interatherium tiene valores medios del PC2, ma´s similares a los de la muestra
actual, y negativos de PC1, cerca de trepadores, cavadores y el nadador.Hegetotherium
tiene un valor ma´s positivo sobre el PC1 que Protypotherium y Pachyrukhos. Entre los
roedores, Steiromys tiene el valor extremo negativo del PC2 y un valor negativo de
PC1 (morfoespacio principalmente ocupado por ge´neros no corredores). Perimys se
encuentra en el mismo cuadrante. Neoreomys y Eocardia tienen valores positivos de
PC1 y se diferencian en el PC2, con valores medios para Neoreomys y positivos altos
para Eocardia.
La regresio´n del logaritmo del taman˜o de centroide contra el cambio morfolo´gico
no fue signiﬁcativo (p=0.08), por lo que las diferencias de forma no se explican por el
cambio en taman˜o. El ana´lisis de descomposicio´n ortonormal de la varianza resulto´
signiﬁcativo para los cuatro PCs (Tabla 4.1), indicando una sen˜al ﬁlogene´tica difusa
en estos componentes adema´s de una gran dependencia en ciertos nodos (dada por el
R2Max signiﬁcativo).
En el Ape´ndice 3 se encuentran los gra´ﬁcos que muestran la descomposicio´n
ortonormal de la varianza y los nodos con mayores coeﬁcientes cuadrados que
128
Mun˜oz, Nahuel A. - Tesis Doctoral Cap´ıtulo 4. Resultados
PC % Var R2Max SkR2k Dmax SCE GLM GEE
F(6,39) Tukey F(6,6.074) Comp. Mult.
PC1 29.456 5.524*** -2.09 3.427** 2.913* 3.49** R>C=T 56.35*** C=N=T>A=R; T>N;
N>S=O; C>O
PC2 26.555 7.429*** -3.117 3.278** 6.68** 1.43 24.78*** A=T=C>O
PC3 17.976 1.748* -2.567 2.268* 4.236** 1.16 24.80*** O=R=T>C; R>A
PC4 9.152 5.752*** -2.518 3.389** 4.256** 0.82 19.61*** O=C=T>N; T>A
%V. Ac. 83.138
R2 esp. 0.9735
Tabla 4.1. Componentes principales explorados para el PCA de la carilla articular de la
esca´pula, varianzas explicadas, descomposicio´n ortonormal de la varianza, diferencias entre categorı´as
locomotoras con y sin correccio´n ﬁlogene´tica y correlacio´n entre espacio reducido y espacio de forma
completo. PC, componente principal;% Var, porcentaje de varianza explicada por cada PC;% V.
Ac., porcentaje de varianza explicada acumulada; R2Max, coeﬁciente ortonormal cuadrado ma´ximo;
SkR2k, distribucio´n de la varianza de los coeﬁcientes ortonormales a trave´s del a´rbol;Dmax, ortograma
acumulado ma´ximo; SCE, variacio´n local promedio del ortograma; GLM (gp, res), modelo lineal
generalizado; GEE (gp, ﬁl-res), ecuacio´n de estimacio´n generalizada. Grados de libertad: gp, grupos;
res, residuos; ﬁl-res, residuos corregidos por la ﬁlogenia. F, para´metro estadı´stico F de Fisher; Tukey,
prueba de la diferencia signiﬁcativa honesta de Tukey; Comp. Mult., comparaciones mu´ltiples; R2
esp., coeﬁciente de determinacio´n entre el espacio reducido (primeros cuatro PCs) y el espacio de
forma completo. Categorı´as: C, cavador; O, cavador ocasional; N, nadador; T, trepador; R, corredor;
A, ambulatorio; * signiﬁcativo al nivel de 0.05; ** signiﬁcativo al nivel de 0.01; *** signiﬁcativo al nivel
de 0.001.
sobrepasan los lı´mites de conﬁanza. En el PC1, la mayor dependencia ﬁlogene´tica
se da en el nodo que incluye a los Artiodactyla y Typotheria. Los Artiodactyla
tienen valores extremos positivos de PC1 (como se describio´ ma´s arriba) y los
Typotheria tienen valores medios y negativos. En el PC2 la mayor dependencia
se da en el nodo que incluye al clado (Artiodactyla+Typotheria) y Carnivora. Los
(Artiodactyla+Typotheria) tienen valores medios y positivos del PC2 y los Carnivora
tienen valores medios y negativos. Los restantes PCs analizados son el PC3 y
PC4. En el PC3, la mayor dependencia se da en el nodo entre Lagomorpha y
Rodentia; en el PC4, esta dependencia se observa en el nodo que incluye a los clados
((Lagomorpha+Rodentia)+Primates) y (Carnivora+(Artiodactyla+Typotheria)). El
GLM encuentra diferencias signiﬁcativas entre los grupos en el PC1. La prueba
de Diferencia Signiﬁcativa Honesta de Tukey para este PC muestra diferencias
signiﬁcativas entre corredores por un lado y cavadores + trepadores por el otro. El
GEE encontro´ diferencias signiﬁcativas entre los diferentes grupos en los seis PCs.
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HU´MERO
Carilla proximal
Los siete primeros componentes del PCA de la carilla proximal del hu´mero (=
cabeza humeral) explican el ∼85% de la varianza, y los primeros dos componentes
el ∼52% de la varianza. En la Figura 4.20 se muestra el morfoespacio comprendido
por los dos primeros componentes principales (∼52%).
Sobre el PC1 (∼33%) se observa un cambio de forma desde una carilla ma´s
plana (menor curvatura lateromedial sobre el plano frontal y anteroposterior sobre
el plano sagital), expandida en sentido lateromedial, con una zona anterior achatada
en los valores negativos, hacia una carilla ma´s esfe´rica (mayor curvatura lateromedial
sobre el plano frontal y anteroposterior sobre el plano sagital), comprimida en
sentido lateromedial, con una zona anterior menos achatada en los positivos. Sobre
el PC2 (∼19%), el cambio de forma es ma´s sutil, con una reduccio´n del borde
lateroposterior, una expansio´n del borde medioposterior entre los valores negativos y
los positivos, dando en vista proximal una forma ovalada con el eje mayor en sentido
anteromedial/posterolateral en los valores negativos y con el eje mayor en sentido
anterolateral/posteromedial en los valores positivos.
Los corredores se ubican principalmente en la zona con valores medios y bajos
del PC1 y medios y altos del PC2. Los trepadores se ubican principalmente en la
zona con valores medios y altos del PC1 y medios y bajos del PC2. Los cavadores
tienen valores medio-altos de PC1 y valores medios en el PC2. Sobre la periferia de
la zona de cavadores se ubican los cavadores ocasionales. Los saltadores y el nadador
tienen valores negativos medios del PC2. La distincio´n ma´s evidente se da entre los
corredores y el resto de los usos de sustrato, que tienen mucha superposicio´n. Los
ambulatorios se encuentran distribuidos en gran parte del morfoespacio.
Entre los roedores, Eocardia tiene valores cercanos a los corredores. Perimys esta´
en el extremo de los valores negativos de PC2, con valores en PC1 similar al de los
corredores. Steiromys tiene valores muy positivos del PC1, compartiendo el espacio
con los trepadores Capromys y Arctictis, cerca de los cavadores. Entre los tipoterios,
Protypotherium esta´ en el lı´mite entre los corredores y el resto de los usos de sustrato,
compartiendo el espacio con los ambulatorios. Interatherium cae en la periferia de
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Figura 4.20. Ana´lisis de componentes principales de la carilla articular proximal del
hu´mero. Cambios morfolo´gicos: Carilla articular derecha en vista posterior (abajo,
derecha), medial (abajo, izquierda) y proximal (arriba). Categorı´as locomotoras: ,
Ambulatorio; , Cavador; , Cavador ocasional; , Trepador; , Corredor; ,
Saltador; , Nadador. Grupos vivientes: , Didelphis; , Rodentia; , Carnivora;
, Lagomorpha; , Primates; , Artiodactyla; , Hyracoidea. Ge´neros extinguidos:
, Protypotherium; , Interatherium; , Hegetotherium; , Pachyrukhos; , Eocardia; ,
Perimys; , Steiromys. Referencias para especies actuales en Ape´ndice 1.
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los cursoriales con valores superpuestos con ambulatorios, trepadores, saltadores,
cavadores ocasionales y el nadador. Pachyrukhos se ubica dentro de la nube de
corredores. Hegetotherium se ubica cerca de los corredores y los ambulatorios, con
valores similares a Protypotherium.
La regresio´n del logaritmo del taman˜o de centroide contra el cambio morfolo´gico
resulto´ signiﬁcativa (p<0.05). Aproximadamente un 4% de la variacio´n en forma
puede explicarse a partir del cambio en taman˜o (Figura 4.21).



















Figura 4.21.Regresio´n del log10 del taman˜o de centroide de la carilla articular proximal
del hu´mero. rs, variable de forma. Cambios morfolo´gicos: Carilla articular derecha
en vista posterior (abajo, derecha), medial (abajo, izquierda) y proximal (arriba).
Categorı´as locomotoras: , Ambulatorio; , Cavador; , Cavador ocasional; ,
Trepador; , Corredor; , Saltador; , Nadador. Grupos vivientes: , Didelphis; ,
Rodentia; , Carnivora; , Lagomorpha; , Primates; , Artiodactyla; , Hyracoidea.
Ge´neros extinguidos: , Protypotherium; , Interatherium; , Hegetotherium; ,
Pachyrukhos; , Eocardia; , Perimys; , Steiromys.
El ana´lisis de descomposicio´n ortonormal de la varianza (Ape´ndice 3) resulto´
signiﬁcativo para los todos los PCs indicando sen˜al ﬁlogene´tica difusa, pero solo el
PC1 tiene una dependencia particular con un nodo (Tabla 4.2).
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PC % Var R2Max SkR2k Dmax SCE GLM GEE
F(6,39) Tukey F(6,5.714) Comp. Mult.
PC1 32.993 6.113*** -3.855 4.269*** 9.836*** 4.17** T=C>R 37.25*** A>C=T; R>C=T
PC2 18.704 0.035 -3.559 4.122*** 8.403*** 2.32 39.16*** (O,S,T,A,N)>R;
T>(R,C,A); S>R=C
PC3 11.396 1.609 -1.494 1.88* 1.293 1.1 45.07*** A=R=S=T>O=C=N
PC4 8.277 0.52 -2.457 2.499* 2.986* 2.02 54.71*** C=R>T;
N>(C,O,R,T,A);
C,O,R,N,S>A
PC5 5.105 -0.362 -1.381 0.819** 0.31 1.32 14.33** R=T>S
PC6 4.925 -0.888 -2.444 3.178** 3.639* 0.48 22.05*** O=S=T=A>R; S>C
PC7 3.608 -0.231 -2.6 2.302* 3.51* 0.95 9.58** S>A
%V. Ac. 85.008
R2 esp. 0.9823
Tabla 4.2. Componentes principales explorados para el PCA de la carilla articular proximal del
hu´mero, varianzas explicadas, descomposicio´n ortonormal de la varianza, diferencias entre categorı´as
locomotoras con y sin correccio´n ﬁlogene´tica y correlacio´n entre espacio reducido y espacio de forma
completo. PC, componente principal;% Var, porcentaje de varianza explicada por cada PC;% V.
Ac., porcentaje de varianza explicada acumulada; R2Max, coeﬁciente ortonormal cuadrado ma´ximo;
SkR2k, distribucio´n de la varianza de los coeﬁcientes ortonormales a trave´s del a´rbol;Dmax, ortograma
acumulado ma´ximo; SCE, variacio´n local promedio del ortograma; GLM (gp, res), modelo lineal
generalizado; GEE (gp, ﬁl-res), ecuacio´n de estimacio´n generalizada. Grados de libertad: gp, grupos;
res, residuos; ﬁl-res, residuos corregidos por la ﬁlogenia. F, para´metro estadı´stico F de Fisher; Tukey,
prueba de la diferencia signiﬁcativa honesta de Tukey; Comp. Mult., comparaciones mu´ltiples; R2 esp.,
coeﬁciente de determinacio´n entre el espacio reducido (primeros siete PCs) y el espacio de forma
completo. Categorı´as: C, cavador; O, cavador ocasional; N, nadador; T, trepador; R, corredor; A,
ambulatorio; * signiﬁcativo al nivel de 0.05; ** signiﬁcativo al nivel de 0.01; *** signiﬁcativo al nivel
de 0.001.
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El PC1 tiene dependencia ﬁlogene´tica con el nodo que incluye al clado
(Artiodactyla+Typotheria) y Carnivora. Artiodactyla+Typotheria tienen valores
negativos del PC1 y Carnivora tiene valores positivos. En el PC1, el GLM encuentra
diferencias signiﬁcativas entre las categorı´as. La prueba de Diferencia Signiﬁcativa
Honesta de Tukey muestra diferencias signiﬁcativas para este PC entre corredores por
un lado y cavadores + trepadores por el otro (al igual que en el ana´lisis de la carilla
articular de la esca´pula). El GEE encontro´ diferencias signiﬁcativas entre los diferentes
grupos en los seis PCs.
Carilla distal
Los primeros siete componentes del PCA de la carilla distal de hu´mero (=
tro´clea + capı´tulo) explican el ∼79% de la variacio´n total. La Figura 4.22 muestra el
morfoespacio formado por los dos primeros PCs (∼42%).
Sobre el PC1 (∼32%) la variacio´n se da desde una carilla ancha
(lateromedialmente), baja (proximodistalmente) y corta (anteroposteriormente)
con un labio medial de la tro´clea poco protruido hacia una carilla angosta, alta y corta
con un labio medial de la tro´clea muy protruido. Sobre el PC2 (∼17%) la variacio´n se
da desde una carilla con un capı´tulo hemisfe´rico y con un segmento posterior de la
tro´clea angosto y muy profundo, hacia una carilla con un capı´tulo ma´s cilı´ndrico con
un segmento posterior de la tro´clea ancho y poco profundo.
Los trepadores tienen valores negativos del PC1 (menos Dendrohyrax) y los
corredores tienen valores positivos de este PC. Los cavadores tienen valores medios
y negativos del PC1 y medios y positivos del PC2. Los cavadores ocasionales y los
ambulatorios tienen valores ma´s dispares en los dos PCs. El nadador tiene valores
medios negativos de los dos PCs.
Entre los tipoterios, los dos Hegetotheriidae comparten el morfoespacio con los
corredores. Interatherium se ubica en una regio´n del morfoespacio compartida por
todos los usos de sustrato desde una posicio´n marginal a los corredores hasta los
trepadores. Protypotherium tambie´n ocupa un gran a´rea del morfoespacio, cerca de
corredores, cavadores ocasionales y ambulatorios. Entre los roedores, Steiromys ocupa
un lugar central en el morfoespacio de los trepadores. Los dema´s roedores comparten
el cuadrante formado por valores positivos de PC1 y PC2 con roedores saltadores,
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Figura 4.22. Ana´lisis de componentes principales de la carilla articular distal del
hu´mero. Cambios morfolo´gicos: Carilla articular derecha en vista anterior (arriba),
distal (centro) y posterior (abajo). Categorı´as locomotoras: , Ambulatorio; ,
Cavador; , Cavador ocasional; , Trepador; , Corredor; , Saltador; , Nadador.
Grupos vivientes: , Didelphis; , Rodentia; , Carnivora; , Lagomorpha; ,
Primates; , Artiodactyla; , Hyracoidea. Ge´neros extinguidos: , Protypotherium;
, Interatherium; , Hegetotherium; , Pachyrukhos; , Neoreomys; , Eocardia; ,
Schistomys; , Perimys; , Steiromys. Referencias para especies actuales en Ape´ndice
1.
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cavadores, cavadores ocasionales, corredores y ambulatorios.
La regresio´n del logaritmo del taman˜o de centroide contra el cambio morfolo´gico
no resulto´ signiﬁcativa (p=0.05), por lo tanto no se encontro´ relacio´n entre el cambio
en el taman˜o y el cambio en la forma. El ana´lisis de descomposicio´n ortonormal de la
varianza (Ape´ndice 3) fue signiﬁcativo para los siete PCs, indicando sen˜al ﬁlogene´tica
difusa. Los PCs dos, tres y cuatro tienen una dependencia particular con un nodo
(Tabla 4.3).
PC % Var R2Max SkR2k Dmax SCE GLM GEE
F(6,39) Tukey F(6,6.075) Comp. Mult.
PC1 31.82 0.637 -4.799 5.422*** 14.947*** 4.42** R>T 31.68*** R>(C,A,N,T,O);
T>O=A
PC2 16.557 17.258*** -6.597 8.745*** 31.993*** 1.55 23.23*** A=R=T>O;
T>(S,C,O,N)
PC3 9.902 6.865*** -0.984 2.677* 1.214 5.47*** R>T=O=S=C=A 45.5*** (C,A,N,T,O,S)>R; C>A
PC4 6.757 4.599** -3.496 4.708*** 7.863*** 0.81 23.5*** A=O=R>T; O=R>C
PC5 5.491 1.987 -1.59 2.929** 1.636 1.33 37.95*** R>(T,O,S,C,A); O=A>T
PC6 4.355 0.676 -2.804 3.29** 4.758** 1.31 42.40*** S>T=O=R=C=A>N
PC7 3.705 -0.882 -1.75 2.022* 1.459 0.68 8.02* A>T
%V. Ac. 78.587
R2 esp. 0.9716
Tabla 4.3. Componentes principales explorados para el PCA de la carilla articular distal del
hu´mero, varianzas explicadas, descomposicio´n ortonormal de la varianza, diferencias entre categorı´as
locomotoras con y sin correccio´n ﬁlogene´tica y correlacio´n entre espacio reducido y espacio de forma
completo. PC, componente principal;% Var, porcentaje de varianza explicada por cada PC;% V.
Ac., porcentaje de varianza explicada acumulada; R2Max, coeﬁciente ortonormal cuadrado ma´ximo;
SkR2k, distribucio´n de la varianza de los coeﬁcientes ortonormales a trave´s del a´rbol;Dmax, ortograma
acumulado ma´ximo; SCE, variacio´n local promedio del ortograma; GLM (gp, res), modelo lineal
generalizado; GEE (gp, ﬁl-res), ecuacio´n de estimacio´n generalizada. Grados de libertad: gp, grupos;
res, residuos; ﬁl-res, residuos corregidos por la ﬁlogenia. F, para´metro estadı´stico F de Fisher; Tukey,
prueba de la diferencia signiﬁcativa honesta de Tukey; Comp. Mult., comparaciones mu´ltiples; R2 esp.,
coeﬁciente de determinacio´n entre el espacio reducido (primeros siete PCs) y el espacio de forma
completo. Categorı´as: C, cavador; O, cavador ocasional; N, nadador; T, trepador; R, corredor; A,
ambulatorio; * signiﬁcativo al nivel de 0.05; ** signiﬁcativo al nivel de 0.01; *** signiﬁcativo al nivel
de 0.001.
El PC2 tiene dependencia ﬁlogene´tica con el nodo que incluye a los clados
((Artiodactyla+Typotheria) + Carnivora) y ((Rodentia+Lagomorpha) + Primates),
con valores negativos para los primeros y positivos para los segundos. La sen˜al
ﬁlogene´tica en el PC3 se da en el nodo que incluye Artiodactyla y Typotheria; en el
PC4 se da entre el nodo que incluye al clado (Artiodactyla+Typotheria) y Carnı´vora.
El GLM encuentra diferencias signiﬁcativas entre las categorı´as en el PC1 y el PC3. La
prueba de Diferencia Signiﬁcativa Honesta de Tukeymuestra diferencias signiﬁcativas
entre corredores por un lado y trepadores por el otro para PC1 y entre corredores y
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todos los dema´s (excepto nadadores). El GEE encontro´ diferencias signiﬁcativas entre
los diferentes grupos en los seis PCs.
RADIO
Carilla proximal
Los seis primeros componentes del PCA de la carilla proximal del radio (= fo´vea)
explican el ∼83% de la varianza. En la Figura 4.23 se muestra el morfoespacio
comprendido por los dos primeros componentes principales (∼56%).
Sobre el PC1 (∼39%) el cambio morfolo´gico se da entre carillas semicirculares
sin una eminencia radial proyectada en los valores negativos, hacia una carilla
muy deprimida anteroposteriormente con una eminencia radial muy protruida
proximalmente en los valores positivos. Sobre el PC2 (∼17%) la variacio´n se da entre
una carilla con un borde medial expandido posteriormente y una eminencia radial
ubicada ma´s lateralmente en los valores negativos, hacia una carilla con un borde
medial expandido anteriormente y una eminencia radial ubicada ma´s medialmente
en los valores positivos.
Para las siguientes interpretaciones no se tienen en cuenta los Hyracoidea, que
presentan tres usos de sustrato diferentes y sin embargo tienen una morfologı´a
muy similar indicando una fuerte sen˜al ﬁlogene´tica (apoyada por el ana´lisis de
descomposicio´n ortonormal indicado en la Tabla 4.5 y el Ape´ndice 3). Los trepadores
tienen principalmente valores negativos medios y extremos del PC1 y medios del
PC2, junto con el nadador. Los saltadores tienen valores entre medios negativos y
positivos de PC1 y medios de PC2. Los corredores tienen valores medios positivos
y negativos de PC1 y de PC2. Los cavadores tienen ocupan una diagonal entre los
valores negativos de PC1 y PC2 y los valores positivos de PC1 y PC2. Los cavadores
ocasionales ocupan el cuadrante con valores positivos de los dos PCs.
Los tipoterios tienen valores principalmente negativos de PC1 y negativos de PC2.
Los Interatheriidae tienen valores negativos de PC1 y Hegetotherium tiene un valor
positivo muy bajo de PC1. Interatherium tiene valores cercanos a los trepadores y esta´n
en una posicio´n coincidente con la diagonal ocupada por los cavadores. Protypotherium
presenta cierta disparidad, entre una posicio´n cercana a Interatherium y otra ma´s
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Figura 4.23. Ana´lisis de componentes principales de la carilla articular proximal
el radio. Cambios morfolo´gicos: Carilla articular derecha en vista proximal (arriba,
izquierda), lateral (arriba, derecha) y posterior (abajo). Categorı´as locomotoras: ,
Ambulatorio; , Cavador; , Cavador ocasional; , Trepador; , Corredor; ,
Saltador; , Nadador. Grupos vivientes: , Didelphis; , Rodentia; , Carnivora;
, Lagomorpha; , Primates; , Artiodactyla; , Hyracoidea. Ge´neros extinguidos:
, Protypotherium; , Interatherium; , Hegetotherium; , Neoreomys; , Eocardia; ,
Schistomys; , Perimys; , Steiromys. Referencias para especies actuales en Ape´ndice
1.
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cercana a los Artiodactyla (corredores). Hegetotherium tiene valores coincidentes
con los corredores y los ambulatorios. Entre los roedores, Steiromys comparte el
morfoespacio con los trepadores, ambulatorios y el nadador, con valores negativos de
PC1 y positivos de PC2. Los dema´s roedores tienen valores positivos de PC1 y esta´n
en el morfoespacio de los ambulatorios, con superposicio´n de saltadores, cavadores y
corredores.
Los primeros tres PCs tienen sen˜al ﬁlogene´tica difusa y los dos primeros
PCs tienen una sen˜al sesgada a determinados nodos sumada a la sen˜al difusa
(Tabla 4.4 y Ape´ndice 3). El PC1 tiene sen˜al principalmente en dos nodos:
el que incluye Hyracoidea y el resto de Eutheria, y el que incluye Primates
y al clado (Lagomorpha+Rodentia). En el PC2 hay sen˜al sobre el nodo entre
(Artiodactyla+Typotheria) y Carnı´vora.
PC % Var R2Max SkR2k Dmax SCE GLM GEE
F(6,38) Tukey F(6,5.714) Comp. Mult.
PC1 39.059 2.465* -4.665 5.784*** 14.58*** 2.68* O>T 22.89*** T>O=A
PC2 16.619 8.169*** -4.35 5.54*** 13.263*** 0.27 13.49** C>A
PC3 11.453 1.097 -1.52 2.367* 1.332 1.18 27.02*** R>S=A=O; T>O
PC4 6.489 -1.415 -1.384 0.892 0.358 0.71 15.10** A>C
PC5 6.116 -0.095 0.118 -0.269 -0.755 1.54 27.96*** O=S>A=C=T
PC6 3.715 -0.804 -0.07 0.936 -0.186 1.25 10.07** R>O
%V. Ac. 83.451
R2 esp. 0.9823
Tabla 4.4. Componentes principales explorados para el PCA de la carilla articular proximal del
radio, varianzas explicadas, descomposicio´n ortonormal de la varianza, diferencias entre categorı´as
locomotoras con y sin correccio´n ﬁlogene´tica y correlacio´n entre espacio reducido y espacio de forma
completo. PC, componente principal;% Var, porcentaje de varianza explicada por cada PC;% V.
Ac., porcentaje de varianza explicada acumulada; R2Max, coeﬁciente ortonormal cuadrado ma´ximo;
SkR2k, distribucio´n de la varianza de los coeﬁcientes ortonormales a trave´s del a´rbol;Dmax, ortograma
acumulado ma´ximo; SCE, variacio´n local promedio del ortograma; GLM (gp, res), modelo lineal
generalizado; GEE (gp, ﬁl-res), ecuacio´n de estimacio´n generalizada. Grados de libertad: gp, grupos;
res, residuos; ﬁl-res, residuos corregidos por la ﬁlogenia. F, para´metro estadı´stico F de Fisher; Tukey,
prueba de la diferencia signiﬁcativa honesta de Tukey; Comp. Mult., comparaciones mu´ltiples; R2
esp., coeﬁciente de determinacio´n entre el espacio reducido (primeros seis PCs) y el espacio de forma
completo. Categorı´as: C, cavador; O, cavador ocasional; N, nadador; T, trepador; R, corredor; A,
ambulatorio; * signiﬁcativo al nivel de 0.05; ** signiﬁcativo al nivel de 0.01; *** signiﬁcativo al nivel
de 0.001.
La regresio´n del logaritmo del taman˜o de centroide contra el cambio morfolo´gico
resulto´ no signiﬁcativa (p=0.29), por lo que no se encuentra una dependencia con
el taman˜o para la morfologı´a. El GLM encontro´ diferencias signiﬁcativas entre las
categorı´as sobre el PC1. La prueba de Diferencia Signiﬁcativa Honesta de Tukey
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mostro´ que esas diferencias se dan entre los cavadores ocasionales (con mayores
valores de PC1) y los trepadores (con menores valores de PC1). El GEE encontro´
diferencias signiﬁcativas entre los diferentes grupos en los seis PCs.
Carilla distal
Los primeros seis componentes del PCA de la carilla distal del radio (= carilla
articular carpal) explican un ∼84% de la varianza. En la Figura 4.24 se muestra el
morfoespacio comprendido por los dos primeros componentes principales (∼54%).
Sobre el primer componente (∼32%), el cambio de forma varı´a entre una carilla
con la porcio´n medial ma´s angosta anteroposteriormente que la porcio´n lateral (dada
por una expansio´n posterolateral), poca curvatura anteroposterior y lateromedial
y un proceso estiloides no protruido, hacia una carilla con su porcio´n lateral ma´s
angosta que la medial y una pronunciada curvatura lateromedial acompan˜ada de
un proceso estiloides muy protruido. Sobre el PC2 (∼22%) no hay un cambio
marcado en la curvatura sino un cambio en las proporciones, desde una carilla
alta anteroposteriormente con una proyeccio´n posterior, hacia una carilla baja
anteroposteriormente.
No se observa un arreglo claro relacionado con las categorı´as, pero sı´ una
separacio´n sobre el PC1 de los tipoterios hacia el lado negativo (con el ge´nero viviente
Lepus en el extremo negativo) y el resto de la muestra actual hacia los valores
positivos. Sobre el PC2 se separan los dos Hegetotheriidae con valores negativos y
los Interatheriidae con valores cercanos a cero.
La regresio´n del logaritmo del taman˜o de centroide contra el cambio morfolo´gico
resulto´ no signiﬁcativo (p=0.16), por lo tanto las diferencias de forma no se explican
por el cambio en taman˜o. El ana´lisis de descomposicio´n ortonormal de la varianza
resulto´ signiﬁcativo para los PCs uno, dos y tres (Tabla 4.5 y Ape´ndice 3), lo que indica
una sen˜al ﬁlogene´tica difusa en estos componentes. El GLM no encontro´ diferencias
signiﬁcativas entre las categorı´as en ninguno de los primeros seis PCs. El GEE encontro´
diferencias signiﬁcativas entre los diferentes grupos en los seis PCs.
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Figura 4.24. Ana´lisis de componentes principales de la carilla articular distal del
Radio. Cambios morfolo´gicos: Carilla articular derecha en vista proximal (arriba,
derecha), medial (arriba, izquierda) y posterior (abajo). Categorı´as locomotoras: ,
Ambulatorio; , Cavador; , Cavador ocasional; , Trepador; , Corredor; ,
Saltador; , Nadador. Grupos vivientes: , Didelphis; , Rodentia; , Carnivora;
, Lagomorpha; , Primates; , Artiodactyla; , Hyracoidea. Ge´neros extinguidos:
, Protypotherium; , Interatherium; , Hegetotherium; , Pachyrukhos; , Perimys.
Referencias para especies actuales en Ape´ndice 1.
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PC % Var R2Max SkR2k Dmax SCE GLM GEE
F(6,33) Tukey F(6,3.889) Comp. Mult.
PC1 31.718 0.929 -3.849 5.444*** 10.328*** 2.0167 18.236** R>A=O
PC2 22.159 0.282 -2.826 2.751** 4.421** 1.1682 15.967* R>T=C
PC3 9.799 1.605 -1.917 2.903** 2.531* 0.6968 16.738** R>A
PC4 7.929 -0.611 0.389 -1.242 -0.92 1.3647 51.629** O>A=R=S=T;
C>S=R=T
PC5 6.985 -1.37 -0.977 0.808 -0.212 1.6573 43.147** S>C=R=T; O=A=N>R;
O=A>R
PC6 5.378 1.761 -0.813 1.197 -0.017 1.0376 14.56* S=T>A
%V. Ac. 83.969
R2 esp. 0.9773
Tabla 4.5. Componentes principales explorados para el PCA de la carilla articular distal del
radio, varianzas explicadas, descomposicio´n ortonormal de la varianza, diferencias entre categorı´as
locomotoras con y sin correccio´n ﬁlogene´tica y correlacio´n entre espacio reducido y espacio de forma
completo. PC, componente principal;% Var, porcentaje de varianza explicada por cada PC;% V.
Ac., porcentaje de varianza explicada acumulada; R2Max, coeﬁciente ortonormal cuadrado ma´ximo;
SkR2k, distribucio´n de la varianza de los coeﬁcientes ortonormales a trave´s del a´rbol;Dmax, ortograma
acumulado ma´ximo; SCE, variacio´n local promedio del ortograma; GLM (gp, res), modelo lineal
generalizado; GEE (gp, ﬁl-res), ecuacio´n de estimacio´n generalizada. Grados de libertad: gp, grupos;
res, residuos; ﬁl-res, residuos corregidos por la ﬁlogenia. F, para´metro estadı´stico F de Fisher; Tukey,
prueba de la diferencia signiﬁcativa honesta de Tukey; Comp. Mult., comparaciones mu´ltiples; R2
esp., coeﬁciente de determinacio´n entre el espacio reducido (primeros seis PCs) y el espacio de forma
completo. Categorı´as: C, cavador; O, cavador ocasional; N, nadador; T, trepador; R, corredor; A,




Los primeros siete componentes del PCA de la carilla proximal de la ulna (=
escotadura troclear + escotadura radial) explican un ∼81% de la varianza. En la
Figura 4.25 semuestra el morfoespacio conformado por los dos primeros componentes
(∼43%).
Sobre el PC1 (∼27%), el cambio de forma se da desde una carilla con una
escotadura troclear ma´s cerrada, un ancho lateromedial de la regio´n distal ma´s
ancho que el de la regio´n proximal, un proceso coronoides medial ancho y protruido
anteriormente, y una escotadura radial de orientacio´n lateral, hacia una carilla con
una escotadura troclear ma´s abierta, igual ancho lateromedial en las regiones distal
y proximal, un proceso coronoides medial angosto y poco protruido anteriormente
y una escotadura radial ancha de orientacio´n anterior. Sobre el PC2 (∼16%), el
cambio de forma se da desde una carilla con un mismo ancho lateromedial en toda
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Figura 4.25. Ana´lisis de componentes principales de la carilla proximal de la ulna.
Cambios morfolo´gicos: Carilla articular derecha en vista anterior (arriba, izquierda),
medial (arriba, derecha) y distal (abajo). Categorı´as locomotoras: , Ambulatorio;
, Cavador; , Cavador ocasional; , Trepador; , Corredor; , Saltador; ,
Nadador. Grupos vivientes: , Didelphis; , Rodentia; , Carnivora; , Lagomorpha;
, Primates; , Artiodactyla; , Hyracoidea. Ge´neros extinguidos: , Protypotherium;
, Interatherium; , Hegetotherium; , Pachyrukhos; , Neoreomys; , Schistomys; ,
Perimys; , Steiromys. Referencias para especies actuales en Ape´ndice 1.
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su longitud, un proceso coronoides lateral no diferenciado y una escotadura radial
poco co´ncava, hacia una carilla con una marcada constriccio´n lateromedial en su zona
media, un proceso coronoides lateral muy protruido y una escotadura radial amplia y
ma´s co´ncava.
No se observa una estructuracio´n relacionada con las categorı´as, sino un fuerte
arreglo ﬁlogene´tico. Los carnı´voros ocupan principalmente el cuadrante formado por
los valores negativos del PC1 y los positivos del PC2. Los primates y roedores ocupan
los valores positivos del PC1 y principalmente los valores negativos del PC2. Los
tipoterios ocupan el cuadrante formado por los valores negativos de ambos PCs.
La regresio´n del logaritmo del taman˜o de centroide contra el cambio morfolo´gico
resulto´ signiﬁcativa (p<0.001). El cambio de taman˜o explica el∼6% de la variacio´n de
la forma (Figura 4.26).
El ana´lisis de descomposicio´n ortonormal de la varianza resulto´ signiﬁcativo para
los PCs uno, dos, tres y cinco, indicando sen˜al ﬁlogene´tica difusa (Tabla 4.6).
PC % Var R2Max SkR2k Dmax SCE GLM GEE
F(6,35) Tukey F(6,5.714) Comp. Mult.
PC1 27.203 19.73*** -6.659 8.964*** 32.677*** 0.7873 11.67* T>N
PC2 15.788 8.465*** -5.116 7.864*** 18.959*** 1.43 41.82*** R>C=O=N=T=A=S
PC3 13.827 0.76 -2.728 2.825** 4.12** 1.1 11.18* S>N
PC4 9.822 -0.125 -1.064 0.857 -0.071 1.48 37.51** S>C=N=T;
R>C=N=T=O; A>N=T
PC5 6.058 -0.05 -2.958 2.143* 4.616** 1.04 22.08** O>C=R=T; N>C=R=T
PC6 4.335 1.485 0.022 -0.418 -0.717 1.59 50.31*** R>(C,O,N,T,A,S);
C=O=T=A>N; C>S
PC7 3.648 0.932 -1.16 1.665 0.515 1.8 25.91** C>S=A=R
%V. Ac. 80.683
R2 esp. 0.9717
Tabla 4.6. Componentes principales explorados para el PCA de la carilla articular proximal de la
ulna, varianzas explicadas, descomposicio´n ortonormal de la varianza, diferencias entre categorı´as
locomotoras con y sin correccio´n ﬁlogene´tica y correlacio´n entre espacio reducido y espacio de forma
completo. PC, componente principal;% Var, porcentaje de varianza explicada por cada PC;% V.
Ac., porcentaje de varianza explicada acumulada; R2Max, coeﬁciente ortonormal cuadrado ma´ximo;
SkR2k, distribucio´n de la varianza de los coeﬁcientes ortonormales a trave´s del a´rbol;Dmax, ortograma
acumulado ma´ximo; SCE, variacio´n local promedio del ortograma; GLM (gp, res), modelo lineal
generalizado; GEE (gp, ﬁl-res), ecuacio´n de estimacio´n generalizada. Grados de libertad: gp, grupos;
res, residuos; ﬁl-res, residuos corregidos por la ﬁlogenia. F, para´metro estadı´stico F de Fisher; Tukey,
prueba de la diferencia signiﬁcativa honesta de Tukey; Comp. Mult., comparaciones mu´ltiples; R2 esp.,
coeﬁciente de determinacio´n entre el espacio reducido (primeros siete PCs) y el espacio de forma
completo. Categorı´as: C, cavador; O, cavador ocasional; N, nadador; T, trepador; R, corredor; A,
ambulatorio; * signiﬁcativo al nivel de 0.05; ** signiﬁcativo al nivel de 0.01; *** signiﬁcativo al nivel
de 0.001.
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Figura 4.26. Regresio´n del log10 del taman˜o de centroide de la carilla proximal de la
ulna. rs, variable de forma. Cambios morfolo´gicos: Carilla articular derecha en vista
anterior (izquierda) y medial (derecha). Categorı´as locomotoras: , Ambulatorio;
, Cavador; , Cavador ocasional; , Trepador; , Corredor; , Saltador; ,
Nadador. Grupos vivientes: , Didelphis; , Rodentia; , Carnivora; , Lagomorpha;
, Primates; , Artiodactyla; , Hyracoidea. Ge´neros extinguidos: , Protypotherium;
, Interatherium; , Hegetotherium; , Pachyrukhos; , Neoreomys; , Schistomys; ,
Perimys; , Steiromys.
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El PC1 presenta una dependencia particular con el nodo que incluye a los clados
(Rodentia+Primates) y (Typotheria+Carnivora). El PC2 presenta una dependencia con
el nodo anterior y el nodo que incluye Typotheria y Carnivora). El GLM no encuentra
diferencias signiﬁcativas entre las categorı´as de uso de sustrato. El GEE encontro´
diferencias signiﬁcativas entre los diferentes grupos en los seis PCs.
FE´MUR
Carilla proximal
Los primeros seis componentes del PCA de la carilla proximal del fe´mur (= cabeza
femoral) explican el ∼83% de la varianza. La Figura 4.27 muestra el morfoespacio
conformado por los primeros dos PCs (∼48%).
Sobre el PC1 (∼30%), el cambio de forma se da desde una carilla con
una contraccio´n del borde posteroventral y un borde posterolateral expandido
lateralmente, hacia una carilla con una expansio´n del borde posteroventral y un borde
posterolateral contraı´do medialmente. Sobre el PC2 (∼18%), el cambio de forma se
da desde una carilla deprimida en sentido proximomedial-laterodistal en los valores
negativos, hacia una carilla hemisfe´rica en el lado positivo.
Todas las categorı´as de uso de sustrato se encuentran muy superpuestas en todo
el morfoespacio. Hay una leve tendencia de los corredores a tener valores de PC2
ma´s negativos y los trepadores ma´s positivos, pero no es suﬁciente para hacer ningu´n
tipo de inferencia. Interatherium se encuentra en su propio morfoespacio en los valores
extremos negativos de PC1.
La regresio´n del logaritmo del taman˜o de centroide contra el cambio morfolo´gico
no resulto´ signiﬁcativa (p=0.67). Por lo tanto, el cambio de taman˜o no explica la
variacio´n de en la forma. El ana´lisis de descomposicio´n ortonormal de la varianza
resulto´ signiﬁcativo para sen˜al ﬁlogene´tica difusa en los PCs uno, dos, cuatro, cinco y
seis (Tabla 4.7 y Ape´ndice 3).
En el PC3 hay una sen˜al ﬁlogene´tica puntual del nodo que incluye a los clados
((Rodentia+Lagomorpha) + Primates) y ((Typotheria+Artiodactyla) + Carnivora).
Adema´s, de no observarse agrupamientos a simple vista, el GLM no encuentra
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Figura 4.27. Ana´lisis de componentes principales de la carilla articular proximal
del fe´mur. Cambios morfolo´gicos: Carilla articular derecha en vista medial (abajo,
izquierda), posterior (abajo, derecha) y proximal (arriba). Categorı´as locomotoras: ,
Ambulatorio; , Cavador; , Cavador ocasional; , Trepador; , Corredor; ,
Saltador; , Nadador. Grupos vivientes: , Didelphis; , Rodentia; , Carnivora; ,
Lagomorpha; , Primates; , Artiodactyla; , Hyracoidea. Ge´neros extinguidos: ,
Protypotherium; , Interatherium; , Hegetotherium; , Pachyrukhos; , Neoreomys; ,
Eocardia; , Schistomys; , Perimys; , Steiromys. Referencias para especies actuales en
Ape´ndice 1.
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PC % Var R2Max SkR2k Dmax SCE GLM GEE
F(6,36) Tukey F(6,5.155) Comp. Mult.
PC1 30.466 -1.069 -2.248 1.386 2.07* 1.03 25.48** O>C=R=S=T; A>T
PC2 17.81 0.433 -1.546 2.134* 1.025 1.42 20.65** O=C=A=R>T
PC3 12.211 2.735* -1.418 1.281 0.584 0.92 51.99*** O>(A,R,N);
C=T>A=N; R>N
PC4 9.572 0.793 -3.385 3.628*** 7.742*** 1.62 13.9** T>A=O
PC5 7.004 -0.069 -2.065 1.4 2.056* 1.88 79.71*** R=C>T=A;
(C,O,R,T,A,S)>N
PC6 6.148 1.592 -3.662 3.197*** 8.03*** 1.33 9.31*
%V. Ac. 83.211
R2 esp. 0.9751
Tabla 4.7. Componentes principales explorados para el PCA de la carilla articular proximal del
fe´mur, varianzas explicadas, descomposicio´n ortonormal de la varianza, diferencias entre categorı´as
locomotoras con y sin correccio´n ﬁlogene´tica y correlacio´n entre espacio reducido y espacio de forma
completo. PC, componente principal;% Var, porcentaje de varianza explicada por cada PC;% V.
Ac., porcentaje de varianza explicada acumulada; R2Max, coeﬁciente ortonormal cuadrado ma´ximo;
SkR2k, distribucio´n de la varianza de los coeﬁcientes ortonormales a trave´s del a´rbol;Dmax, ortograma
acumulado ma´ximo; SCE, variacio´n local promedio del ortograma; GLM (gp, res), modelo lineal
generalizado; GEE (gp, ﬁl-res), ecuacio´n de estimacio´n generalizada. Grados de libertad: gp, grupos;
res, residuos; ﬁl-res, residuos corregidos por la ﬁlogenia. F, para´metro estadı´stico F de Fisher; Tukey,
prueba de la diferencia signiﬁcativa honesta de Tukey; Comp. Mult., comparaciones mu´ltiples; R2
esp., coeﬁciente de determinacio´n entre el espacio reducido (primeros seis PCs) y el espacio de forma
completo. Categorı´as: C, cavador; O, cavador ocasional; N, nadador; T, trepador; R, corredor; A,
ambulatorio; * signiﬁcativo al nivel de 0.05; ** signiﬁcativo al nivel de 0.01; *** signiﬁcativo al nivel
de 0.001.
diferencias signiﬁcativas entre las categorı´as de uso de sustrato. El GEE encontro´
diferencias signiﬁcativas entre los diferentes grupos en los seis PCs.
Carilla distal
La varianza explicada por los primeros ocho componentes del PCA de la carilla
distal de fe´mur (= co´ndilo medial + co´ndilo lateral) es de ∼81%. La Figura 4.28
muestra el morfoespacio conformado por los dos primeros PCs (∼53%).
Sobre el PC1 (∼43%), el cambio de forma se da desde carillas anchas
(lateromedialmente), bajas (proximodistalmente) y cortas (anteroposteriormente) con
un surco patelar corto y ancho en los valores negativos, hacia carillas angostas,
altas y largas con un surco patelar largo y angosto en los valores positivos. Sobre
el PC2 (∼10%), el cambio de forma se da desde una carilla sime´trica con igual
desarrollo de los dos co´ndilos, un surco patelar alto y levemente angosto y una amplia
separacio´n intercondilar en los valores negativos, hacia una carilla asime´trica con un
co´ndilo medial proyectado distal y posteriormente con su plano posterior dirigido
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Figura 4.28.Ana´lisis de componentes principales de la carilla articular distal del fe´mur.
Cambios morfolo´gicos: Carilla articular derecha en vista anterior (arriba, izquierda),
distal (centro, izquierda), posterior (abajo, izquierda) y medial (derecha). Categorı´as
locomotoras: , Ambulatorio; , Cavador; , Cavador ocasional; , Trepador; ,
Corredor; , Saltador; , Nadador. Grupos vivientes: , Didelphis; , Rodentia; ,
Carnivora; , Lagomorpha; , Primates; , Artiodactyla; , Hyracoidea. Ge´neros
extinguidos: , Protypotherium; , Interatherium; , Hegetotherium; , Pachyrukhos;
, Neoreomys; , Eocardia; , Schistomys; , Perimys; , Steiromys. Referencias para
especies actuales en Ape´ndice 1.
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lateroposteriormente, un surco patelar bajo y levemente ancho y poca separacio´n
intercondilar.
El principal patro´n que se puede reconocer es el que diferencia trepadores de
corredores. Los trepadores tienen valores principalmente negativos del PC1 y los
corredores tienen valores positivos. Los cavadores tienen valores principalmente
negativos de PC1 y los saltadores tienen valores negativos de PC2. Los cavadores
ocasionales y los ambulatorios se superponen con las dema´s categorı´as.
Entre los tipoterios, los Interatheriidae se superponen con diferentes usos de
sustrato, pero no con los corredores. Hegetotherium tiene valores ma´s positivo que
los Interatheriidae. Entre los roedores, Steiromys tiene valores negativos de PC1,
compartiendo el morfoespacio con trepadores y algunos ejemplares de Interatherium.
Neoreomys comparte el espacio con ambulatorios, cavadores y corredores. Schistomys
tiene valores de PC1 ma´s positivo que los roedores anteriores (espacio de los
corredores) y se ubica cerca de corredores, cavadores y trepadores. Eocardia y Perimys
tienen los valores de PC1 ma´s positivos entre los fo´siles y se encuentran en el extremo
de los corredores.
La regresio´n del logaritmo del taman˜o de centroide contra la variable morfolo´gica
no resulto´ signiﬁcativa (p=0.28), por lo que se considera que la morfologı´a no depende
del taman˜o. El ana´lisis de descomposicio´n ortonormal de la varianza tuvo valores
signiﬁcativos para sen˜al ﬁlogene´tica difusa en los seis componentes (Tabla 4.8 y
Ape´ndice 3).
El GLM encontro´ una diferencia signiﬁcativa entre las categorı´as sobre el PC1
y la prueba de Diferencia Signiﬁcativa Honesta de Tukey mostro´ las diferencias se
dan entre los corredores (con mayores valores de PC1) y los trepadores (con menores
valores de PC1). El GEE encontro´ diferencias signiﬁcativas entre los diferentes grupos
en los seis PCs.
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PC % Var R2Max SkR2k Dmax SCE GLM GEE
F(6,39) Tukey F(6,6.075) Comp. Mult.
PC1 42.788 0.616 -4.258 5.479*** 12.13*** 3.88** R>T 20.95*** C=T>R; T>A
PC2 10.475 0.389 -2.509 2.934** 3.383* 2.06 32.93*** O>A; T>A=R
PC3 6.877 1.474 -3.235 3.427** 6.123** 0.49 35.7*** A>(C,O,R,T,S);
N>(C,O,R,T)
PC4 5.345 1.195 -2.771 2.389* 3.883* 0.74 6.17*
PC5 4.88 1.201 -1.968 2.138* 2.065* 1.03 24.88*** (C,O,R,T,A,S)>N; R>A
PC6 4.312 0.358 -2.05 2.8** 2.393* 1.11 35.4*** C=R>O=T=A=N
PC7 3.637 0.197 -0.959 0.7 -0.308 1.33 34.06*** S>A; (C,O,N,T,A,S)>R
PC8 2.715 1.781 -2.011 1.629 1.952 1.28 19.69*** O=T>A=R
%V. Ac. 81.029
R2 esp. 0.9844
Tabla 4.8. Componentes principales explorados para el PCA de la carilla articular distal del
fe´mur, varianzas explicadas, descomposicio´n ortonormal de la varianza, diferencias entre categorı´as
locomotoras con y sin correccio´n ﬁlogene´tica y correlacio´n entre espacio reducido y espacio de forma
completo. PC, componente principal;% Var, porcentaje de varianza explicada por cada PC;% V.
Ac., porcentaje de varianza explicada acumulada; R2Max, coeﬁciente ortonormal cuadrado ma´ximo;
SkR2k, distribucio´n de la varianza de los coeﬁcientes ortonormales a trave´s del a´rbol;Dmax, ortograma
acumulado ma´ximo; SCE, variacio´n local promedio del ortograma; GLM (gp, res), modelo lineal
generalizado; GEE (gp, ﬁl-res), ecuacio´n de estimacio´n generalizada. Grados de libertad: gp, grupos;
res, residuos; ﬁl-res, residuos corregidos por la ﬁlogenia. F, para´metro estadı´stico F de Fisher; Tukey,
prueba de la diferencia signiﬁcativa honesta de Tukey; Comp. Mult., comparaciones mu´ltiples; R2 esp.,
coeﬁciente de determinacio´n entre el espacio reducido (primeros ocho PCs) y el espacio de forma
completo. Categorı´as: C, cavador; O, cavador ocasional; N, nadador; T, trepador; R, corredor; A,
ambulatorio; * signiﬁcativo al nivel de 0.05; ** signiﬁcativo al nivel de 0.01; *** signiﬁcativo al nivel
de 0.001.
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TIBIA
Carilla proximal
Los primeros ocho componentes del PCA de la carilla proximal de la tibia (=
co´ndilo medial + co´ndilo lateral) explican un ∼79% de la varianza. El morfoespacio
conformado por los dos primeros componentes (∼42%) se muestra en la Figura 4.29.
Sobre el PC1 (∼31%), el cambio de forma se da desde dos co´ndilos
largos anteroposteriormente y un co´ndilo lateral co´ncavo lateromedialmente con
un tube´rculo intercondilar lateral muy protruido, hacia dos co´ndilos cortos
anteroposteriormente y un co´ndilo lateral plano lateromedialmente con un tube´rculo
intercondilar lateral poco protruido. Sobre el PC2 (∼11%), registra un cambio de
forma muy similar al del PC1 pero en sentido inverso.
No se observa un evidente arreglo relacionado con las categorı´as, pero hay una
tendencia de los trepadores a tener valores ma´s negativos del PC2 y de los corredores
a tener valores ma´s positivos de este PC. A pesar de esta diferencia, el resto de las
categorı´as esta´n muy superpuestas. Todos los tipoterios y Steiromys tienen valores ma´s
negativos del PC2 y el resto de los roedores fo´siles tiene valores ma´s positivos
La regresio´n del logaritmo del taman˜o de centroide contra el cambio morfolo´gico
resulto´ no signiﬁcativa (p=0.07), por lo que se deduce que el cambio en la forma no esta´
inﬂuenciado por el cambio de taman˜o. El ana´lisis de descomposicio´n ortonormal de
la varianza resulto´ signiﬁcativo para los PCs uno, dos, tres y cuatro, indicando sen˜al
ﬁlogene´tica difusa (Tabla 4.9 y Ape´ndice 3).
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Figura 4.29. Ana´lisis de componentes principales de la carilla articular proximal de
la tibia. Cambios morfolo´gicos: Carilla articular derecha en vista proximal (arriba,
derecha), medial (arriba, izquierda) y posterior (abajo). Categorı´as locomotoras: ,
Ambulatorio; , Cavador; , Cavador ocasional; , Trepador; , Corredor; ,
Saltador; , Nadador. Grupos vivientes: , Didelphis; , Rodentia; , Carnivora;
, Lagomorpha; , Primates; , Artiodactyla; , Hyracoidea. Ge´neros extinguidos:
, Protypotherium; , Interatherium; , Hegetotherium; , Neoreomys; , Eocardia; ,
Schistomys; , Perimys; , Steiromys. Referencias para especies actuales en Ape´ndice
1.
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PC % Var R2Max SkR2k Dmax SCE GLM GEE
F(6,39) Tukey F(6,6.075) Comp. Mult.
PC1 30.955 12.287*** -5.446 7.365*** 20.986*** 0.15 7.75* A=T>S
PC2 10.605 -0.389 -1.896 2.28* 1.548 1.7 52.8*** (C=O=S=T=A)>N;
(C=O=T=A)>R
PC3 8.706 2.134* -4.119 4.301*** 10.917*** 2.57* R>C=T 24.25*** C>A; C=O=S=T>R
PC4 7.992 1.158 -2.036 2.736** 2.311* 0.98 24.5*** C>T=A;
S>(C,O,R,T,A,N)
PC5 7.305 0.38 -0.479 0.206 -0.612 0.96 38.72*** C=O=S>R;
(C=O=T=A=S)>N
PC6 4.99 1.061 -1.83 1.038 1.069 1.16 19.99*** O=T>N
PC7 4.75 -0.199 1.045 -0.967 0.011 1.32 22.17*** O>A=R=T
PC8 3.397 -0.939 1.259 -1.459 0.183 0.58 25.05*** O=S=T>N; S=T>R
%V. Ac. 78.7
R2 esp. 0.9689
Tabla 4.9. Componentes principales explorados para el PCA de la carilla articular proximal de la
tibia, varianzas explicadas, descomposicio´n ortonormal de la varianza, diferencias entre categorı´as
locomotoras con y sin correccio´n ﬁlogene´tica y correlacio´n entre espacio reducido y espacio de forma
completo. PC, componente principal;% Var, porcentaje de varianza explicada por cada PC;% V.
Ac., porcentaje de varianza explicada acumulada; R2Max, coeﬁciente ortonormal cuadrado ma´ximo;
SkR2k, distribucio´n de la varianza de los coeﬁcientes ortonormales a trave´s del a´rbol;Dmax, ortograma
acumulado ma´ximo; SCE, variacio´n local promedio del ortograma; GLM (gp, res), modelo lineal
generalizado; GEE (gp, ﬁl-res), ecuacio´n de estimacio´n generalizada. Grados de libertad: gp, grupos;
res, residuos; ﬁl-res, residuos corregidos por la ﬁlogenia. F, para´metro estadı´stico F de Fisher; Tukey,
prueba de la diferencia signiﬁcativa honesta de Tukey; Comp. Mult., comparaciones mu´ltiples; R2 esp.,
coeﬁciente de determinacio´n entre el espacio reducido (primeros ocho PCs) y el espacio de forma
completo. Categorı´as: C, cavador; O, cavador ocasional; N, nadador; T, trepador; R, corredor; A,
ambulatorio; * signiﬁcativo al nivel de 0.05; ** signiﬁcativo al nivel de 0.01; *** signiﬁcativo al nivel
de 0.001.
En el PC1 hay sen˜al ﬁlogene´tica puntual del nodo que incluye a los clados
((Rodentia+Lagomorpha)+Primates) y ((Typotheria+Artiodactyla)+Carnivora). El
PC3 posee una dependencia particular con el nodo que incluye a Metatheria y
Eutheria. El GLM encontro´ diferencias signiﬁcativas entre las categorı´as de uso de
sustrato para el PC3, y la prueba de Diferencia Signiﬁcativa Honesta de Tukey mostro´
que esas diferencias se dan entre los corredores por un lado y los cavadores y los
trepadores por el otro. Sin embargo, la exploracio´n visual de este PC no sirvio´ para
hacer interpretaciones. El GEE encontro´ diferencias signiﬁcativas entre los diferentes
grupos en los seis PCs.
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4.3.4. Sı´ntesis de resultados cuantitativos
En la tabla 4.10 se resumen los resultados de todos los ana´lisis de componentes
principales realizados. En esta tabla se muestra, para cada ge´nero extinguido, la
categorı´a (o categorı´as) inferida en cada ana´lisis. Se considero´ que un espe´cimen
pertenece a una categorı´a determinada cuando esta´ incluido en su envolvente convexa
(i. e. polı´gono que contiene todos los puntos de una categorı´a conformada por los
organismos actuales). La categorı´a identiﬁcada con ma´s frecuencia en los ana´lisis se
considero´ la categorı´a principal de cada ge´nero extinguido y la segunda en frecuencia
se considero´ la secundaria.
PCA Protypotherium Interatherium Hegetotherium Pachyrukhos Neoreomys Eocardia Schistomys Perimys Steiromys
E — T — — R/O/A — — C/O/T/A —
HP R/A A/O/T/R R/A R — R/A — — T
HD R/A/O A/O/T/N R R O/A O/A O/A O/A T/O
RP — T T/A — O/A O/A O/A O/A T/A
RD R R — — R/A/T/C — — C/T —
UP — — — — A — C/A A/C A/O/C
FP T — A/T — A/T/C T T A/T T
FD T T/A/O/C R/T — A/R/O R R R T
TP T/A/O/C/R T/A/O/C/R A/T/O/C/R — — A R/O — T/A/C
Prin. R T A/T/R R A A A/O A T
Sec. A/T A/O O/C — O R/O R O/C/T A
Tabla 4.10. Resumen de los resultados ecomorfolo´gicos basados en los diferentes ana´lisis de
componentes principales. Ana´lisis de componentes principales (PCA): E, carilla articular de esca´pula;
HP, carilla articular proximal del hu´mero; HD, carilla articular distal del hu´mero; RP, carilla articular
proximal del radio; RD, carilla articular distal del radio; UP, carilla articular proximal de la ulna; FP,
carilla articular proximal del fe´mur; FD, carilla articular distal del fe´mur; TP, carilla articular proximal
de la tibia . Prin., uso se sustrato principal; Sec., uso de sustrato secundario. Categorı´as de uso de
sustrato: C, cavador; O, cavador ocasional; N, nadador; T, trepador; R, corredor; A, ambulatorio.
Typotheria
Protypotherium se incluye principalmente como corredor y en menor medida
como ambulatorio y trepador. El principal uso de sustrato de Interatherium es el de
trepador y secundariamente ambulatorio y cavador ocasional. Hegetotherium tiene
igual frecuencia para ambulatorio, trepador y corredor, con las categorı´as de cavador
y cavador ocasional como secundarias. Pachyrukhos fue clasiﬁcado solo como corredor.
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Caviomorpha
Neoreomys es clasiﬁcado como ambulatorio y secundariamente como cavador
ocasional. Eocardia tambie´n es clasiﬁcado principalmente como ambulatorio y en
menor medida como corredor y cavador ocasional. Schistomys tuvo igual frecuencia
para las categorı´as de ambulatorio y cavador ocasional, secundariamente corredor.
La mayor frecuencia de uso de sustrato para Perimys es la de ambulatorio, con las
categorı´as de cavador, cavador ocasional y trepador como secundarias. El principal




5.1. Morfologı´a funcional y uso de sustrato
Como ya se menciono´ en la secciones 1 y 3, el protocolo ba´sico propuesto para
estudios paleobiolo´gicos se basa en tres atributos para cada taxo´n: el taman˜o corporal,
la dieta y el uso de sustrato (Vizcaı´no et al., 2008, 2016). En esta tesis se propuso
realizar un aporte morfofuncional y ecomorfolo´gico en uno de estos tres pilares, el
uso de sustrato, para comprender mejor la paleobiologı´a de los roedores caviomorfos
y tipoterios de una fauna del Mioceno temprano de Patagonia (Formacio´n Santa Cruz,
edad Santacrucense). Para esto se estudio´ la morfologı´a del esqueleto apendicular
de estos taxones desde un punto de vista cuantitativo, con morfometrı´a geome´trica,
y otro cualitativo, basado en la morfologı´a funcional. La relacio´n entre forma y
funcio´n ha sido utilizada por muchos autores para tratar de elucidar la signiﬁcancia
paleobiolo´gica de la morfologı´a postcraneal (e. g. Vizcaino et al., 1999; Argot, 2001,
2002; Vizcaı´no et al., 2011; Elissamburu, 2004; Rose y Chinnery, 2004; Shockey y Flynn,
2007; Candela y Picasso, 2008; Croft y Anderson, 2008; Abello y Candela, 2010; Ercoli
et al., 2012; Toledo et al., 2013, 2015).
Al inferir las funciones a partir de la forma del esqueleto apendicular no solo se
debe considerar la locomocio´n, sino tambie´n otras caracterı´sticas comportamentales
como la bu´squeda de alimento, la evasio´n de depredadores y la construccio´n de
refugios (Oxnard, 1983), ası´ como la interaccio´n entre individuos de la misma especie
(co´pula, agresio´n, acicalamiento, transporte de crı´as, etc.) y las acciones realizadas
sobre el propio individuo (idiomotions en ingle´s), como el autoacicalamiento (Vizcaı´no
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et al., 2016). Por esta razo´n, en la categorizacio´n de la muestra de comparacio´n de esta
tesis se contemplo´ la actividad de “cavar” como un uso de sustrato adema´s de los tipos
de locomocio´n (trepador, nadador, corredor y ambulatorio).
Dado que la relacio´n causal entre forma y funcio´n parece no darse entre elementos
primarios de funcio´n y elementos primarios de la forma, sino que cada funcio´n
particular puede ser asociada causalmente con ma´s de un rasgo, y que cada rasgo
esta´ inﬂuenciado por el efecto de ma´s de una funcio´n, la asociacio´n entre rasgo y
funcio´n es mucho ma´s compleja que una simple relacio´n uno a uno (Oxnard, 1983).
Por esta razo´n, muchas de las interpretaciones sobre el uso de sustrato a partir del
estudio de la morfologı´a de los huesos, ası´ como de las funciones que esta morfologı´a
permitirı´a o limitarı´a, no son unı´vocas. Existen mu´ltiples factores que inﬂuyen en la
morfologı´a y, a su vez, una forma determinada puede servir para mu´ltiples funciones.
Rudwick (1964) propuso la utilizacio´n del te´rmino “paradigma” para referirse a la
forma que serı´a capaz de realizar una funcio´n con una ma´xima eﬁciencia bajo las
limitaciones impuestas por la naturaleza de los materiales. De esta manera, se puede
pensar, por ejemplo, en la protrusio´n de la cresta deltoidea del hu´mero, zona de
insercio´n del deltoideus y del pectoralis major, como un rasgo necesario para aumentar
el brazo de momento de estos dos mu´sculos para la rotacio´n del hu´mero. Esto
implica una ventaja en dos funciones, rotacio´n interna por parte del pectoralis major
(mayor cuando la protrusio´n es puramente anterior) y rotacio´n externa por parte
del spinodeltoideus (mayor cuando la protrusio´n es puramente lateral). Con respecto
a estas cuestiones, Rudwick (1964) agrego´ que una semejanza entre la morfologı´a
relevada y el “paradigma” propuesto podrı´a interpretarse como una adaptacio´n para
esa funcio´n. El mismo autor sen˜alo´ que si, en cambio, como en el caso de ejemplo,
la morfologı´a se asemeja al “paradigma” de dos funciones diferentes, podrı´a no ser
posible discernir entre ellas. Entre las interpretaciones posibles que planteo´ Rudwick
(1964), el rasgo del ejemplo podrı´a representar desde una forma ineﬁciente para una
de las funciones, hasta el mejor compromiso entre las dos funciones. Casos similares a
este se encuentran una y otra vez en el desarrollo de este tipo de ana´lisis, no pudiendo
hacerse siempre una u´nica interpretacio´n.
Una relacio´n similar a la expuesta acerca de la relacio´n entre forma y funcio´n se da
entre funcio´n y facultad, dado que una misma funcio´n puede representar una ventaja
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para diferentes facultades. De esta manera, obtener una interpretacio´n unı´voca acerca
del uso de sustrato a partir de la forma del esqueleto apendicular es poco probable.
Por lo tanto, en este tipo de estudios se trata de encontrar una interpretacio´n mediante
la combinacio´n de facultades inferidas a partir de mu´ltiples rasgos de los diferentes
huesos del miembro anterior y posterior. Se asume que si la combinacio´n de rasgos
estudiados tiene caracterı´sticas que pueden ser asociadas a uno oma´s usos de sustrato,
indicarı´a una mayor frecuencia o importancia de esa actividad en la vida del animal.
Por esta razo´n, aun reconociendo que casi todos los mamı´feros tienen la capacidad de
correr o cavar, aquellos que tuviesen rasgos que proporcionaran una ventaja meca´nica,
serı´an ma´s eﬁcientes al realizar estas actividades o las realizarı´an enmayor proporcio´n
al resto de las actividades que aquellos que no los tuvieran.
5.2. Morfometrı´a geome´trica 3D de carillas articulares
En los estudios ecomorfolo´gicos o morfofuncionales es muy importante estudiar
las carillas articulares, dado que aportan informacio´n acerca del tipo y cantidad de
movimiento entre dos o ma´s huesos. La cuantiﬁcacio´n de este tipo de estructuras no es
sencilla porque se trata de superﬁcies a veces complejas, con pocos puntos anato´micos
reconocibles. Las medidas lineares pueden resultar demasiado simples para reﬂejar la
variacio´n en estas superﬁcies y la morfometrı´a geome´trica en 2D solo puede relevar
los cambios en la curvatura de un contorno en un plano. La morfometrı´a geome´trica
3D permite distinguir los cambios de curvatura de toda la superﬁcie en las tres
dimensiones. Estos estudios comenzaron a realizarse hace relativamente poco y hay
escasos ana´lisis especı´ﬁcos de las carillas articulares con esta metodologı´a (Drapeau,
2008; Harcourt-Smith et al., 2008; Tallman et al., 2013; Rein et al., 2015). Muchos trabajos
de morfometrı´a geome´trica en 3D que incluyen carillas articulares no relevan toda la
superﬁcie de la carilla y, adema´s, e´sta se combina con la morfologı´a del resto de la
epı´ﬁsis, incluyendo tuberosidades y epico´ndilos (Harmon, 2007; Turley et al., 2011;
Arias-Martorell et al., 2012; Lague, 2014).
En esta tesis se estudio´ cada carilla articular por separado (e. g. un ana´lisis
morfogeome´trico en 3D para la carilla proximal del hu´mero y otro para la carilla
distal) para tratar de encontrar patrones de variacio´n morfolo´gica en relacio´n al uso de
159
Mun˜oz, Nahuel A. - Tesis Doctoral Cap´ıtulo 5. Discusio´n
sustrato. Rein et al. (2015) realizaron un ana´lisis de las dos carillas articulares proximal
(incluyendo escotadura troclear y radial) y distal de la ulna tomadas en conjunto para
estudiar la locomocio´n en primates. Este tipo de aproximacio´n reﬂeja principalmente
taman˜os relativos entre carillas y no cambios morfolo´gicos entre las carillas como los
reﬂejados en esta tesis.
Otro punto novedoso de esta tesis es la eleccio´n del nu´mero de semilandmarks de
superﬁcie para cubrir la carilla en estudio. En este tipo de trabajos, la cantidad de
semilandmarks a utilizar se elige visualmente en relacio´n con la superﬁcie a cubrir. En
el esquema aquı´ propuesto se eligio´ el mı´nimo nu´mero de semilandmarks con el que se
obtiene la mayor correlacio´n entre el morfoespacio conseguido y los morfoespacios
que se consiguen en ana´lisis sucesivos inmediatos con ma´s semilandmarks. Ası´, se
minimizan los errores que aumentan con el aumento del nu´mero de puntos, como
el posicionamiento erro´neo al aplicar el parche automa´ticamente en las diferentes
superﬁcies y las diferencias dependientes del me´todo de deslizado (energı´a de
deformacio´n Vs. distancias de Procrustes).
A pesar de que los ana´lisis realizados en esta tesis muestran mucha superposicio´n
entre las categorı´as de uso de sustrato en el morfoespacio y un fuerte arreglo
ﬁlogene´tico, algunas carillas resultaron ser ecomorfolo´gicamente mucho ma´s
informativas que otras. Las carillas articulares con mejor resolucio´n ecomorfolo´gica
fueron la de la esca´pula, las dos carillas de hu´mero, la carilla proximal de radio y la
distal del fe´mur.
En todos los casos se detecto´ una sen˜al ﬁlogene´tica difusa. Esto quiere
decir que hay una cierta dependencia de la morfologı´a con la estructura
ﬁlogene´tica, pero no esta´ restringida a algu´n nodo en particular sino que
se distribuye entre muchos nodos. Adema´s de esta sen˜al difusa, en muchos
casos tambie´n se detecto´ una dependencia ﬁlogene´tica en nodos particulares
(con excepcio´n de los ana´lisis de radio distal y el fe´mur distal). Los nodos
ma´s estrechamente relacionados con esta sen˜al puntual son el que incluye
((Rodentia+Lagomorpha)+Primates) y ((Typotheria+Artiodactyla)+Carnivora) y el
que incluye (Typotheria+Artiodactyla)+Carnivora. Esta fuerte presencia de sen˜al
ﬁlogene´tica opaca las posibles interpretaciones ecomorfolo´gicas.
En el caso de la carilla proximal de la ulna, se encontro´ una fuerte sen˜al ﬁlogene´tica
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que podrı´a resultar de utilidad para diferenciar a los tipoterios de roedores con
material postcraneal y deberı´a ser considerada una signiﬁcativa fuente de informacio´n
para estudios ﬁlogene´ticos.
5.3. Consistencia entre los ana´lisis de esta tesis
Los resultados de los ana´lisis cualitativos y cuantitativos son coincidentes en su
mayorı´a, aunque se constatan ciertas inconsistencias. Contar con resultados de dos
aproximaciones distintas (cualitativa de los huesos completos y cuantitativa de las
carillas articulares) es beneﬁcioso pues aportan evidencias, aunque no totalmente
independientes, desde ma´s de un enfoque. Esta contribucio´n basada en diferentes
metodologı´as ayuda a hacer inferencias paleobiolo´gicas ma´s robustas.
Como resultado de los ana´lisis ecomorfolo´gicos, se obtuvo una asociacio´n entre
la forma de un rasgo y una facultad (representada por un uso de sustrato). Este
tipo de resultado es adecuado para realizar una caracterizacio´n ecolo´gica de los
mamı´feros estudiados, pero resulta insatisfactorio para explicar la relacio´n entre la
morfologı´a y el uso de sustrato, dado que se pasa por alto la “funcio´n”. Esta relacio´n
se trata de explicar mediante la morfologı´a funcional, en la cual las interpretaciones
se realizan mediante una cadena de razonamientos que incluye observar y describir la
morfologı´a, inferir una funcio´n y generar hipo´tesis acerca de la facultad (adema´s de
especular posteriormente acerca del rol biolo´gico de esa facultad; Vizcaı´no et al., 2016).
Como se sen˜alo´ en la seccio´n 1.2.3, la funcio´n es la conexio´n explicativa entre la forma
y la facultad. De esta manera se obtendrı´a una apropiada interpretacio´n de la relacio´n
subyacente entre forma y facultad.
Considerando que las facultades inferidas en el ana´lisis cualitativo esta´n basadas
en interpretaciones biomeca´nicas y no solo en el parecido de los rasgos, como en
el caso ecomorfolo´gico, al uniﬁcar las interpretaciones acerca del uso de sustrato
obtenidas mediante ambos ana´lisis (cualitativo y cuantitativo) se priorizaron aquellas
derivadas del ana´lisis morfofuncional. Los resultados ecomorfolo´gicos de esta tesis
son una aproximacio´n exploratoria que complementa las interpretaciones realizadas
a trave´s del ana´lisis morfofuncional. A continuacio´n se recapitulan sinte´ticamente
los resultados cualitativos y cuantitativos y se realiza una interpretacio´n de uso de
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sustrato para cada ge´nero, integrando toda la informacio´n obtenida.
Typotheria
En el caso de Protypotherium, los resultados son consistentes. El ana´lisis cualitativo
permitio´ hacer inferencias que lo determinan como un animal ambulatorio con
tendencia a corredor (zancada amplia, ra´pida extensio´n del antebrazo, ra´pida y
potente ﬂexio´n del fe´mur, potente ﬂexio´n de la rodilla, potente extensio´n del fe´mur
y de la rodilla, y complejo tibia-fı´bula moderadamente rı´gido), con posibilidades
de trepar (fuerte ﬂexio´n de la mano y del antebrazo, moderada capacidad de
pronacio´n/supinacio´n, y liberacio´n del radio en el soporte del peso). En el ana´lisis
cuantitativo se lo clasiﬁco´ primariamente como un corredor y secundariamente como
ambulatorio/trepador. La interpretacio´n resultante para Protypotherium es la de
un mamı´fero ambulatorio, con buenas habilidades corredoras y probablemente
capacidad para trepar.
Para Interatherium se inﬁrio´ un ha´bito trepador (esca´pula preparada para resistir
mu´ltiples esfuerzos, amplia movilidad gleno-humeral, fuerte ﬂexio´n de la mano
y del antebrazo, buena capacidad de pronacio´n/supinacio´n, liberacio´n del radio
en el soporte del peso, ulna evidenciando la accio´n combinada de la musculatura
ﬂexora y extensora, probablemente una fuerte ﬂexio´n ventral e inversio´n del pie),
secundariamente cavador ocasional (fuerte ﬂexio´n de la mano y fuerte extensio´n
del antebrazo), tanto en el ana´lisis cualitativo como en el cuantitativo, agrega´ndose
en el u´ltimo el ha´bito secundario ambulatorio. La interpretacio´n resultante para
Interatherium es la de trepador, con buenas habilidades cavadoras.
Desde el punto de vista cualitativo,Hegetotherium habrı´a sido un corredor (zancada
amplia, articulacio´n gleno-humeral restringida al plano parasagital, fuerte extensio´n
del antebrazo completa y estabilizada, articulacio´n del codo muy congruente,
resistente a fuerzas mediolaterales y con una restriccio´n parasagital en el movimiento)
con tendencia a cavador ocasional (fuerte ﬂexio´n en la mano y fuerte extensio´n
del antebrazo). En el ana´lisis cuantitativo los resultados son ma´s variables, con un
uso de sustrato principal de tipo ambulatorio/trepador/corredor y secundario de
cavador/cavador ocasional. Este caso, sin una clara asociacio´n con ninguna facultad
en el ana´lisis cuantitativo, se interpreto´ como evidencia de un ha´bito ambulatorio,
162
Mun˜oz, Nahuel A. - Tesis Doctoral Cap´ıtulo 5. Discusio´n
en el que no hay una especializacio´n marcada para ningu´n uso de sustrato. La
interpretacio´n resultante paraHegetotherium es la de unmamı´fero ambulatorio, con
buenas habilidades corredoras y cavadoras.
Pachyrukhos es considerado desde todo punto de vista como un corredor (zancada
amplia, articulacio´n gleno-humeral restringida al plano parasagital, extensio´n del
antebrazo completa y estabilizada, articulacio´n del codo muy congruente, resistente
a fuerzas mediolaterales y con una restriccio´n parasagital en el movimiento, extensio´n
relativamente ra´pida del antebrazo, ra´pida ﬂexio´n del fe´mur, potente extensio´n del
fe´mur y ﬂexio´n de la rodilla, articulacio´n del tobillo restringida al plano parasagital,
y complejo tibia-fı´bula fusionado). Esto podrı´a indicar una gran especializacio´n en el
uso de sustrato que acota la probabilidad de inferir ha´bitos diferentes. Sin embargo,
debe considerarse que presenta una morfologı´a muy particular y que en la mayorı´a de
los ana´lisis de componentes principales se ubico´ en un morfoespacio diferente al de la
muestra actual de referencia. La interpretacio´n resultante para Pachyrukhos es la de
un corredor.
Caviomorpha
Cualitativamente, Neoreomys habrı´a sido ambulatorio con grandes capacidades
para correr (extensio´n del antebrazo completa y estabilizada, articulacio´n del
codo muy estabilizada resistente a fuerzas mediolaterales y con una restriccio´n
parasagital en el movimiento, fuerte de ﬂexio´n del fe´mur y de la rodilla, fuerte
extensio´n de la rodilla). El ana´lisis cuantitativo dio como resultado un ha´bito
primariamente ambulatorio y secundariamente un ha´bito cavador ocasional. La
interpretacio´n resultante para Neoreomys es la de un mamı´fero ambulatorio con
buenas habilidades corredoras.
Para Eocardia se inﬁrio´ un ha´bito primariamente corredor desde un punto de
vista cualitativo (zancada amplia, articulacio´n gleno-humeral restringida al plano
parasagital, extensio´n del antebrazo completa y estabilizada, articulacio´n del codo
estabilizada y optimizada para movimientos parasagitales, articulacio´n del codo muy
congruente, resistente a fuerzas mediolaterales y con una restriccio´n parasagital en
el movimiento, extensio´n ra´pida del antebrazo, potente extensio´n del fe´mur, potente
ﬂexio´n del fe´mur y muy potente extensio´n de la rodilla, y articulacio´n del tobillo
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restringida al plano parasagital), y ambulatorio, secundariamente corredor/cavador
ocasional, desde un punto de vista cuantitativo. El ha´bito corredor es el u´nico
resultado coincidente para los ana´lisis llevados a cabo. Probablemente, el resultado
que sen˜ala un ha´bito ambulatorio y cavador ocasional en los PCAs reﬂeje una
morfologı´a de sus carillas articulares sin marcadas especializaciones para correr. Sin
embargo, las caracterı´sticas relevadas en el ana´lisis cualitativo son suﬁcientes para
considerarlo un corredor. Por lo tanto la interpretacio´n resultante para Eocardia es la
de corredor.
En el caso de Schistomys, a partir del ana´lisis cualitativo se inﬁrio´ que habrı´a sido
un corredor (extensio´n del antebrazo completa y estabilizada, articulacio´n del codo
estabilizada y optimizada para movimientos parasagitales, articulacio´n del codo muy
congruente, resistente a fuerzas mediolaterales y con una restriccio´n parasagital en el
movimiento, probablemente una buena capacidad de ﬂexio´n del fe´mur, muy potente
extensio´n de la rodilla, y articulacio´n del tobillo restringida al plano parasagital).
En el ana´lisis cuantitativo se lo clasiﬁca como ambulatorio/cavador ocasional y
secundariamente como corredor. La interpretacio´n en este caso es equivalente a la
realizada para Eocardia. Ası´, la interpretacio´n resultante para Schistomys tambie´n
es la de corredor.
Para Perimys se inﬁrio´ un ha´bito cavador (articulacio´n del hombro muy estable,
fuerte rotacio´n externa del hu´mero, articulacio´n radial-carpal rı´gida, fuerte extensio´n
del antebrazo) a partir del ana´lisis cualitativo, mientras que el ana´lisis cuantitativo dio
como resultado un ha´bito ambulatorio, secundariamente cavador/cavador ocasional
y trepador. El ha´bito cavador obtenido como resultado de los dos ana´lisis serı´a el
ma´s importante, mientras el ha´bito trepador obtenido como secundario en los PCAs
no concuerda con las inferencias basadas en el ana´lisis cualitativo. La interpretacio´n
resultante para Perimys es la de un cavador.
Para Steiromys los resultados son compatibles con un ha´bito trepador (articulacio´n
gleno-humeral muy amplia, fuerte ﬂexio´n del antebrazo, fuerte rotacio´n interna del
hu´mero y por consiguiente una fuerte aduccio´n del antebrazo, fuerte supinacio´n del
antebrazo y por lo tanto capacidad de orientar medialmente el lado palmar de la
pata delantera, fuerte ﬂexio´n de la mano, extensio´n incompleta y cierta movilidad
lateromedial del antebrazo, probablemente una gran capacidad de rotacio´n lateral
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del fe´mur, muy poderosa aduccio´n y potente extensio´n del miembro posterior y
ﬂexio´n de la rodilla, capacidad de movimientos laterales en la articulacio´n del tobillo,
probablemente una fuerte ﬂexio´n ventral e inversio´n del pie), y secundariamente un
ha´bito ambulatorio en el ana´lisis cuantitativo. En este contexto, el resultado que indica
un ha´bito ambulatorio estarı´a relacionado con el hecho de que muchos de los rasgos
asociados con el ha´bito trepador esta´n presentes enmamı´feros generalizados (Candela
y Picasso, 2008). La interpretacio´n resultante para Steiromys es la de un trepador.
5.4. Otras interpretaciones de los taxones de estudio
Las primeras interpretaciones sobre la paleobiologı´a de los tipoterios
santacrucenses fueron realizadas por Sinclair (1909), quien indico´ que los dos
tipos de pie que presentan los tipoterios son semejantes a los miembros paraxo´nicos y
mesaxo´nicos de los Artiodactyla y Perissodactyla. Este autor postulo´ que Pachyrukhos
habrı´a sido un saltador, basa´ndose en la mayor longitud y fortaleza del miembro
posterior y los dı´gitos internos del pie, la mayor longitud de la tibia con respecto
a la del fe´mur y la similitud estructural con las liebres. En base a los resultados
obtenidos en esta tesis no se puede descartar la hipo´tesis de saltador, ya que se
inﬁeren movimientos a´giles que son utilizados al correr y al saltar. Sinclair (1909)
tambie´n postulo´ que por las numerosas similitudes estructurales entre Pachyrukhos
y Hegetotherium se puede inferir que e´ste u´ltimo habrı´a sido saltador. De acuerdo
con los resultados de esta tesis, se considera que es poco probable que Hegetotherium
fuese saltador, dado que presenta caracterı´sticas de mamı´fero ambulatorio. Sinclair
(1909) sen˜alo´ la morfologı´a profunda y angosta de la tro´clea astragalar y el ha´bito
cursorial para Protypotherium e Interatherium. Sin embargo, adema´s de la tro´clea
profunda caracterı´stica de las especies corredoras, estos dos ge´neros tienen muchos
otros rasgos de mamı´feros ambulatorios (como se detallo´ previamente) y, aunque en
el caso de Protypotherium los resultados de esta tesis indicarı´an capacidad para correr,
en Interatherium serı´an compatibles con la habilidad de trepar.
Elissamburu (2004) realizo´ un estudio morfome´trico y morfofuncional del
esqueleto apendicular del tipoterio Paedotherium (Mioceno tardı´o-Plioceno temprano),
de la familia Hegetotheriidae, e hizo comparaciones entre este tipoterio y los
165
Mun˜oz, Nahuel A. - Tesis Doctoral Cap´ıtulo 5. Discusio´n
cuatro ge´neros santacrucenses. La autora propuso un ha´bito cavador ocasional para
Protypotherium y Pachyrukhos y un ha´bito cavador para Interatherium y Hegetotherium.
A su vez, sen˜alo´ tambie´n un ha´bito cursorial para Protypotherium y Pachyrukhos. Los
resultados obtenidos en esta tesis apoyan la mayor capacidad para correr inferida
para estos u´ltimos dos ge´neros. Con respecto al ha´bito cavador, si bien los presentes
resultados no coinciden con los de Elissamburu (2004), los ge´neros para los que esta
autora interpreta mayores capacidades para cavar, Interatherium y Hegetotherium, son
interpretados en esta tesis como cavadores ocasionales.
Croft y Anderson (2008) realizaron un estudio del esqueleto locomotor
de Protypotherium que incluyo´ interpretaciones cualitativas y cuantitativas.
Cualitativamente, realizaron observaciones radicalmente diferentes a las expuestas
en esta tesis. Estos autores identiﬁcaron un capı´tulo aplanado y una escotadura
radial muy pronunciada que interpretaron como indicador de poca capacidad
de pronacio´n/supinacio´n. Esto contrasta con las observaciones presentadas aquı´
de un capı´tulo hemisfe´rico y una buena capacidad de pronacio´n/supinacio´n
inferida. Adema´s, Croft y Anderson (2008)) observaron un troca´nter menor dirigido
posteriormente que interpretaron como ma´s ventajoso para la ﬂexio´n parasagital que
para la abduccio´n. Esto contrasta con las presentes observaciones de un troca´nter
menor orientado medialmente y la buena capacidad de rotacio´n externa de fe´mur
inferida. Los resultados cuantitativos de estos autores sugieren un modo de vida
arborı´cola o fosorial, que se interpreta como un efecto ﬁlogene´tico dado por ancestros
fosoriales. A partir de las observaciones cualitativas, Croft y Anderson (2008)
concluyen para Protypotherium un ha´bito locomotor generalizado tendiente a la
cursorialidad, sen˜alando que la mayorı´a de los brazos de momento favorecen la
velocidad sobre la fuerza. Este resultado ﬁnal es concordante con el propuesto en esta
tesis, al que se le suma la probable habilidad para trepar.
Con respecto a los roedores, Candela y Picasso (2008) realizaron un estudio
morfofuncional de Steiromys. Estas autoras concluyen que Steiromys duplicatus habrı´a
tenido habilidad para la sujecio´n y la capacidad de trepar, aunque no al nivel
observado en los Erethizontidae neotropicales vivientes altamente arborı´colas. Los
resultados expuestos aquı´ son compatibles con los de Candela y Picasso (2008).
Candela et al. (2012) realizaron un estudio paleobiolo´gico integrado de los roedores
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santacrucenses que incluyo´ interpretaciones del aparato locomotor de Steiromys,
Neoreomys y Eocardia. Las interpretaciones funcionales que estos autores realizaron
sobre Steiromys esta´n basadas en Candela y Picasso (2008). Los resultados referidos
a Neoreomys presentados en esta tesis (ambulatorio, presentando tambie´n aptitudes
de corredor) son parcialmente compatibles con los de Candela et al. (2012). Estos
autores consideran que Neoreomys no habrı´a sido un cursorial especializado sino
un roedor generalizado como Cuniculus, con la probable habilidad para nadar. Esta
capacidad natatoria es inferida a partir de las similitudes entre Neoreomys y Cuniculus,
presentado como un roedor cursorial capaz de nadar (considerado en esta tesis
como un ambulatorio/cavador ocasional). Cuniculus es ciertamente un mamı´fero
ambulatorio sin un tipo locomotor deﬁnido y puede tanto cavar como nadar (Nowak
y Paradiso, 1983; Pe´rez, 1992). Es probable que Neoreomys, siendo tan similar en su
estructura apendicular a Cuniculus (con elementos o´seos muy robustos) fuera un
roedor ambulatorio y hubiese tenido un variado uso de sustrato (cavador ocasional,
nadador) como el observado en Cuniculus. La interpretacio´n para Eocardia realizada
en esta tesis es compatible con la de Candela et al. (2012). Estos autores interpretan
a Eocardia como un a´gil cursorial, y que aquı´ es caracterizado como un corredor
y uno de los roedores ma´s a´giles de los estudiados, junto con Schistomys. Los
roedores santacrucenses presentan diversas morfologı´as y diferentes usos de sustrato
inferidos, pero en ningu´n caso alcanzan el nivel de especializacio´n observado en los
representantes vivientes del grupo (Candela et al., 2012).
5.5. Rol biolo´gico
Las inferencias acerca de la funcio´n de los miembros de los organismos
pertenecientes a los ge´neros estudiados permitieron generar hipo´tesis con respecto
a la facultad que estas funciones habrı´an permitido. A partir de las hipo´tesis de
facultad, puede especularse sobre el rol biolo´gico, dado que no todos los animales
utilizan sus facultades de la misma manera (Vizcaı´no et al., 2016). Al especular sobre
el rol biolo´gico de las diferentes hipo´tesis sobre uso de sustrato debe considerarse
que el animal de estudio no esta´ formado solo por el esqueleto apendicular. Entre
los principales factores que moldean la vida de un animal se encuentra el tipo de
167
Mun˜oz, Nahuel A. - Tesis Doctoral Cap´ıtulo 5. Discusio´n
alimentacio´n. Por ejemplo, si para una especie se inﬁere un ha´bito corredor en un
estudio del esqueleto apendicular y se interpreta como carnı´voro en un estudio de
aparato masticatorio, podrı´a especularse que habrı´a utilizado la persecucio´n como
me´todo de captura de su alimento. Por consiguiente, las facultades inferidas para
los tipoterios y roedores santacrucenses, interpretados como herbı´voros, estarı´an
relacionadas al escape de depredadores, construccio´n de refugios y bu´squeda u
obtencio´n de alimento.
Typotheria
Cassini (2013) propuso que los dos ge´neros de Interatheriidae santacrucenses
habrı´an sido pastadores y los dos Hegetotheriidae habrı´an tenido una alimentacio´n
mixta. Este autor tambie´n postulo´ que los cuatro ge´neros de tipoterios santacrucenses
habrı´an habitado ambientes abiertos. Este contexto contrasta con el ha´bito trepador
propuesto para Interatherium. Probablemente Interatherium pasara mucho tiempo en el
suelo, donde llevarı´a a cabo su alimentacio´n, y utilizase sus habilidades trepadoras
para conseguir refugio y escapar de los predadores. Ası´, podrı´a haber habitado a´reas
abiertas con escasa vegetacio´n arbo´rea que servirı´a de refugio y tal vez podrı´a haber
trepado tambie´n para conseguir otros tipos de alimento. Protypotherium habrı´a sido
ambulatorio con la habilidad de correr ra´pidamente para escapar de un depredador.
Este ge´nero tambie´n habrı´a tenido una posible capacidad de trepar, lo cual tambie´n
podrı´a ser interpretado como un medio de escape o como un medio para alcanzar
ciertos alimentos blandos (hojas y frutos) que fueron propuestos por Townsend y
Croft (2008) como parte de su alimentacio´n. Hegetotherium habrı´a sido un mamı´fero
ambulatorio con habilidad corredora, la cual podrı´a haber sido utilizada para escapar
de depredadores, por un lado, y ha´bitos cavadores que podrı´a haber utilizado para
construir refugios, por otro. Otra interpretacio´n de la capacidad de cavar podrı´a
estar relacionada con la propuesta de McCoy y Norris (2012) acerca del me´todo de
alimentacio´n de Hegetotherium. Estos autores propusieron que podrı´a haber perforado
madera con los dientes para depredar larvas de artro´podos. En este contexto, podrı´a
haber utilizado las patas delanteras asistiendo a desgarrar la corteza (cavando en
la corteza vegetal como el oso melero Tamandua; Toledo, 2012). Pachyrukhos fue
interpretado en esta tesis como un corredor y representa el tipoterio santacrucense
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ma´s a´gil. Este ge´nero podrı´a haber usado la carrera como principal modo de escape
de los depredadores.
Caviomorpha
Neoreomys habrı´a tenido un ha´bito ambulatorio y secundariamente uno corredor.
Candela et al. (2012) inﬁrieron para Neoreomys una dieta similar a la de Dasyprocta
(frutas, semillas, brotes y hojas) pero de mayor dureza que podrı´a haber consumido
en ambientes mixtos o cerrados. Podrı´a haber utilizado su capacidad corredora para
escapar de los depredadores. Eocardia habrı´a sido un ra´pido corredor y habrı´a podido
escapar de los depredadores de esta manera en ambientes abiertos donde podrı´a
haber pastado (dieta conformada por alimentos abrasivos y hierbas ası´ como hojas
de arbustos y a´rboles, similar a la dieta de Pediolagus y Dasyprocta; Candela et al.,
2012). Las interpretaciones de uso de sustrato y rol biolo´gico para Schistomys son
las mismas que para Eocardia. No se cuentan con hipo´tesis de dieta para Schistomys,
pero probablemente fuera similar a la de Eocardia ya que tienen una estructura
craneodentaria muy similar. Eocardia y Schistomys habrı´an sido los ge´neros ma´s a´giles
entre los roedores santacrucenses. Tampoco se cuenta con hipo´tesis de dieta para
Perimys, que fue interpretado aquı´ como un cavador. Podrı´a haber cavado para
construir refugios en el sustrato u obtener alimento. Steiromys habrı´a sido un trepador
y podrı´a haber utilizado los a´rboles como refugio y como fuente de alimento, ya que
su dieta podrı´a haber incluido corteza, semillas y hojas duras (Candela et al., 2012).
5.6. Paleosinecologı´a
Como se menciono´ en la seccio´n 1.1, la riqueza taxono´mica y la excelente calidad
de preservacio´n de los fo´siles de la Formacio´n Santa Cruz (Edad Santacrucense) en los
aﬂoramientos de la costa atla´ntica, permiten estudiar detalladamente la paleobiologı´a
de los grupos e interpretar la paleoecologı´a de una comunidad de mamı´feros en la
porcio´n austral de Ame´rica del Sur durante el Mioceno temprano (Vizcaı´no et al., 2010,
2012a).
Las interpretaciones respecto a la paleocomunidad deberı´an restringirse a los
taxones de las nuevas colecciones (con procedencia estratigra´ﬁca precisa) hallados en
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las localidades ANF, ELC, CS y PLC que habrı´an sido mayoritariamente sincro´nicas
(Ver seccio´n 1.2.1; Kay et al., 2012; Perkins et al., 2012). En ese contexto, habrı´a que
descartar a Pachyrukhos y Schistomys pues los restos analizados pertenecientes a estos
ge´neros son de colecciones antiguas y no fueron registrados en ninguna de las cuatro
localidades nombradas en los nuevos viajes de campo. Considerando la ausencia de
estos dos ge´neros, la fauna de mamı´feros pequen˜os y medianos tendrı´a una menor
proporcio´n de corredores (solo uno de los tres descritos en esta tesis) y podrı´a reﬂejar
un ambiente con una mayor proporcio´n de espacios cerrados que de espacios abiertos.
Sin embargo, a continuacio´n se sen˜alan las especulaciones paleoecolo´gicas para
todos los tipoterios y roedores del Santacrucense que presentan restos postcraneales
estudiados en esta tesis.
La reconstruccio´n de la ﬂora sugiere un ambiente heteroge´neo, compuesto por
bosques abiertos templados semia´ridos y bosques templado-ca´lidos hu´medos (Brea
et al., 2012). Esta reconstruccio´n para el Santacrucense es semejante a otras que
incluyen la combinacio´n de ambientes abiertos con otros ma´s cerrados, como la
de Cassini et al. (2012a) basada en la ecomorfologı´a de los ungulados nativos.
La presente propuesta, basada en el estudio especı´ﬁco del esqueleto apendicular
de los tipoterios y roedores, es compatible con el esquema anterior, puesto que
se reconocen taxones trepadores (Steiromys e Interatherium), que habrı´an usado los
a´rboles como refugio o fuente de alimento, ambulatorios (Neoreomys, Protypotherium
y Hegetotherium) y cavadores (Perimys), que podrı´an haber habitado tanto regiones
abiertas como regiones con ma´s vegetacio´n, y corredores (Eocardia, Schistomys y
Pachyrukhos), que probablemente utilizarı´an las a´reas abiertas en mayor medida que el
resto de los taxones estudiados. Esta divisio´n del uso del espacio soporta la particio´n
de nicho propuesta previamente para los roedores (Candela et al., 2012) y propone una
particio´n similar para los tipoterios diferente a la homogeneidad de ha´bitat abierto
para todos los tipoterios planteada por Cassini et al. (2012a).
Probablemente, los tipoterios y roedores (2-14 kg.; Cassini et al., 2012a; Candela
et al., 2012, junto a los xenartros ma´s pequen˜os como Proeutatus, Prozaedyus,
Stenotatus, Stegotherium y Peltephylus (∼1-20 kg.; Vizcaı´no et al., 2012a), conformaran
las presas ma´s comunes para los depredadores santacrucenses. Estos depredadores
habrı´an estado representados por metaterios (ver Prevosti et al., 2012) y aves (ver
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Degrange et al., 2012). Prevosti et al. (2012) propusieron algunas relaciones tro´ﬁcas
que pudieron haberse dado en esta paleocomunidad. Los depredadores de mayor
taman˜o, Arctodictis y Borhyaena (∼37 kg.; Prevosti et al., 2012), habrı´an consumido
principalmente presas de entre 20 y 150 kg, incluyendo perezosos, toxodontes y
litopternos (Prevosti et al., 2012). Estos autores sen˜alaron que los tipoterios, roedores y
xenartros pequen˜os (ası´ como tambie´n primates y pequen˜os metaterios) habrı´an sido
la presa comu´n de los metaterios carnı´voros de menor taman˜o.
Entre las presas ma´s accesibles podrı´an haberse incluido los tipoterios
Protypotherium y Hegetotherium, ası´ como el roedor Neoreomys. Estos tres ge´neros, que
habrı´an representado presas relativamente grandes entre los tipoterios y roedores
(∼4-8 kg.), habrı´an sido mamı´feros robustos con alto valor energe´tico y, adema´s,
habrı´an sido los ma´s ambulatorios de los ge´neros analizados en esta tesis. Por
esta razo´n, aunque Protypotherium podrı´a haber tenido la capacidad de trepar y
los tres podrı´an haber recurrido a la carrera como medio de escape, seguramente
habrı´an sido presas relativamente fa´ciles de atrapar. El roedor Perimys probablemente
se habrı´a escondido en madrigueras cavadas por e´l mismo y no habrı´a sido una
presa fa´cil. El Interatheriidae Interatherium y el roedor Steiromys habrı´an tenido
la ventaja de trepar fa´cilmente y escapar de los depredadores de mayor taman˜o,
pero habrı´an estado expuestos a los esparasodontes buenos trepadores (Cladosictis,
Prothylacynus, Pseudonotictis y Sipaocyon; Prevosti et al., 2012). Los ma´s pequen˜os y
a´giles, representados por el Hegetotheriidae Pachyrukhos y los dos roedores Eocardia
y Schistomys, habrı´an sido presas difı´ciles debido a la velocidad que seguramente
habrı´an podido alcanzar y adema´s habrı´an constituido una fuente energe´tica menor
dado su gracilidad y pequen˜o taman˜o (∼2-3 kg.).
Brodie y Formanowicz (1991) explicaron la diferencia entre mecanismos de
evitacio´n del depredador y mecanismos antidepredador. Los primeros remueven a
la presa del microha´bitat del depredador y los segundos interrumpen la secuencia
de depredacio´n. Estos dos tipos de mecanismos pueden interpretarse a partir de
los diferentes usos de sustrato descriptos. Los trepadores Steiromys e Interatherium y
el cavador Perimys, habrı´a usado un mecanismo de evitacio´n, mantenie´ndose fuera
del alcance de los depredadores ya fuese arriba de a´rboles o dentro de cuevas. El
otro mecanismo habrı´a sido el utilizado por los corredores Pachyrukhos, Eocardia y
171
Mun˜oz, Nahuel A. - Tesis Doctoral Cap´ıtulo 5. Discusio´n
Schistomys, los cuales por medio de la carrera podrı´an haber intentado escapar de
la persecucio´n por parte del depredador. Por otro lado, Ferrari (2009) sen˜alo´ que la
presio´n de depredacio´n es una fuerza fundamental en la evolucio´n de los primates
platirrinos, inﬂuyendo en rasgos morfolo´gicos y comportamentales, entre ellos el
taman˜o corporal, la coloracio´n, la organizacio´n social y el uso del ha´bitat. Este autor
tambie´n observo´ que los carnı´voros consumen predominantemente a las especies
de mayor taman˜o. Sobre la base de estas observaciones se podrı´a interpretar un
mayor riesgo de depredacio´n en los tipoterios y roedores de mayor taman˜o, como
Hegetotherium, Protypotherium, Neoreomys y Steiromys.
5.7. Perspectivas
En esta tesis se pusieron a prueba las hipo´tesis previas sobre el uso de sustrato
por parte de los tipoterios y roedores del Santacrucense y se generaron nuevas
propuestas. Adema´s, surgieron nuevos interrogantes y se hizo evidente la necesidad
de nuevos estudios desde otras perspectivas, ası´ como el ana´lisis de otras partes de
esqueleto. Para comprender mejor los aspectos posturales y de locomocio´n, podrı´a ser
de utilidad la realizacio´n de trabajos especı´ﬁcos del tarso y carpo, que representan
el contacto entre el sustrato y el resto del esqueleto apendicular. Tambie´n podrı´a
ser de utilidad un estudio centrado en las falanges ungueales (portadoras de garras
o pezun˜as), aportando informacio´n sobre la habilidad para generar traccio´n sobre
el sustrato. Adema´s, estudios que busquen una relacio´n entre la manipulacio´n del
alimento y la movilidad del antebrazo (capacidad de pronacio´n/supinacio´n) tambie´n
proporcionarı´an un aporte muy valioso.
Por otro lado, el ana´lisis desde un punto de vista evolutivo que evalu´e la historia
de los caracteres de un clado a trave´s del tiempo serı´a de gran importancia para
comprender hasta que´ punto la disparidad morfolo´gica y la diversidad ecolo´gica
identiﬁcadas podrı´an ser consideradas como el resultado de procesos adaptativos
o hasta que´ grado e´stas serı´an el resultado del contexto ﬁlogene´tico de los grupos
estudiados. Tambie´n serı´a adecuado realizar estudios de integracio´n y modularidad
para identiﬁcar complejos de caracteres. Finalmente, con respecto a las carillas
articulares, serı´a interesante un estudio detallado de las diferentes porciones que las
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componen, buscando diferentes tendencias de cambio morfolo´gico dentro de una





A continuacio´n se recapitulan los objetivos especı´ﬁcos de esta tesis tal como se
deﬁnieron en la seccio´n 1.3.
Realizar un estudio de la variabilidad morfolo´gica del esqueleto apendicular de
tipoterios y roedores de la Formacio´n Santa Cruz.
Realizar estudios de forma y funcio´n sobre uso del sustrato.
Generar hipo´tesis sobre el uso diferencial del ambiente por los mamı´feros dentro
del rango de taman˜o estudiado.
Para satisfacer estos objetivos se procedio´ a contrastar las siguientes hipo´tesis
expresadas en la seccio´n 1.3.
Neoreomys fue generalizado con probables capacidades nadadoras, similar a
Cuniculus paca.
Esta hipo´tesis fue rechazada parcialmente, ya que se propuso queNeoreomys habrı´a
sido un mamı´fero ambulatorio con buenas habilidades corredoras. La mayorı´a de los
rasgos de su esqueleto apendicular son similares a los de aquellos mamı´feros sin un
uso de sustrato preponderante, y sus carillas articulares son comparables a las de un
mamı´fero ambulatorio. Por otra parte, algunos rasgos indicarı´an una articulacio´n del
codo restringida al plano parasagital muy estabilizada, y una fuerte ﬂexio´n y extensio´n
de la pierna que podrı´an resultar ventajosos para correr.
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Eocardia fue corredor, similar a Pediolagus salinicola.
Esta hipo´tesis no pudo ser rechazada. Se propuso que Eocardia habrı´a sido un
corredor debido a que, a pesar de que sus carillas articulares no son las esperables
en un cursorial especializado, la mayorı´a de los rasgos de su esqueleto apendicular
indicarı´an una restriccio´n del movimiento al plano parasagital, una ra´pida extensio´n
del antebrazo y fuerte ﬂexio´n y extensio´n del miembro posterior.
Schistomys fue corredor.
Esta hipo´tesis no pudo ser rechazada. Se propuso que Schistomys habrı´a sido un
corredor con las mismas caracterı´sticas que Eocardia.
Perimys tuvo ha´bitos similares a los de los chinchı´llidos vivientes, con capacidad
de moverse de manera a´gil y realizar saltos.
Esta hipo´tesis fue rechazada. Se propuso que Perimys habrı´a sido un cavador,
con caracterı´sticas que indicarı´an una articulacio´n del hombro muy fuerte y estable,
una relacio´n antebrazo-carpo muy rı´gida y gran fuerza para la extensio´n (sumado a
un movimiento hacia afuera del cuerpo) del antebrazo y con las carillas articulares
similares, principalmente, a las de un mamı´fero ambulatorio.
Steiromys fue un trepador.
Esta hipo´tesis no pudo ser rechazada. Se propuso que Steiromys habrı´a sido un
trepador debido a las caracterı´sticas de su esqueleto apendicular, las cuales indicarı´an
miembros muy fuertes con mucha libertad de movimiento y gran fuerza de ﬂexio´n
del antebrazo, y al parecido de sus carillas articulares con aquellas de los mamı´feros
trepadores.
Protypotherium fue corredor y cavador ocasional.
Esta hipo´tesis fue parcialmente rechazada , dado que se propuso que
Protypotherium habrı´a sido un mamı´fero ambulatorio con buenas habilidades
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corredoras (con carillas articulares similares a las de los corredores de la muestra de
comparacio´n) las cuales podrı´an inferirse principalmente por una extensio´n ra´pida del
antebrazo y una ra´pida y fuerte ﬂexio´n del fe´mur, una fuerte extensio´n del fe´mur y
ﬂexo-extensio´n de la rodilla y por la rigidez del complejo tibia-fı´bula. Adema´s, podrı´a
haber trepado ocasionalmente gracias a la fuerte ﬂexio´n de su mano y antebrazo y a la
posibilidad de realizar movimientos de pronacio´n/supinacio´n.
Interatherium no tuvo ninguna especializacio´n, pudiendo haber trepado, cavado
y, tal vez, nadado con facilidad.
Esta hipo´tesis fue parcialmente rechazada . Dado el parecido de sus carillas
articulares con las de los trepadores y por tener miembros ma´s preparados para
aplicar grandes fuerzas en lugar de movimientos ra´pidos, un hombro con una gran
amplitud de movimiento, una fuerte ﬂexio´n de la mano y buena capacidad de
pronacio´n/supinacio´n entre otras caracterı´sticas, se propuso que Interatherium habrı´a
sido trepador. A su vez, se propuso un ha´bito cavador ocasional en base a la similitud
de sus carillas articulares con las de los cavadores ocasionales, a la fuerte ﬂexio´n de la
mano y a una muy fuerte extensio´n del antebrazo.
Hegetotherium fue cavador.
Esta hipo´tesis fue parcialmente rechazada .Hegetotherium habrı´a sido un mamı´fero
ambulatorio, con buenas habilidades para correr y cavar. Sus carillas articulares no
muestran una marcada similitud con ningu´n uso de sustrato, sino que son parecidas
a las de los mamı´feros actuales que hacen usos variados del mismo. En el ana´lisis
cualitativo se encontraron muchas caracterı´sticas de corredor (como la restriccio´n de
movimiento al plano parasagital y la extensio´n del antebrazo completa y estabilizada)
ası´ como de cavador (como la fuerte ﬂexio´n de la mano y fuerte extensio´n del
antebrazo).
Pachyrukhos fue corredor, probablemente cavador ocasional.
Esta hipo´tesis fue parcialmente rechazada, dado que se propuso que Pachyrukhos
habrı´a sido un corredor. Las pocas carillas articulares que comparten el morfoespacio
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con la muestra viviente, lo hacen con las especies corredoras. El esqueleto apendicular
muestra muchas caracterı´sticas relacionadas con la capacidad de correr, tales como
la restriccio´n del movimiento al plano parasagital, la extensio´n ra´pida y completa el
antebrazo, la ra´pida ﬂexio´n del fe´mur y el complejo tibia-fı´bula fusionado, entre otras.
Adema´s de estas hipo´tesis particulares se planteo´ una hipo´tesis ma´s general
referida al uso del espacio por parte de los tipoterios y roedores.
Existio´ una particio´n de nicho entre los mamı´feros euterios herbı´voros
generalizados de taman˜o pequen˜o a mediano (tipoterios y roedores) explicada
por el uso diferencial del espacio que indicarı´a diferencias en el tipo de
locomocio´n y uso de sustrato.
Esta hipo´tesis no pudo ser rechazada, en base a la diversidad de usos de sustrato
propuestos para los tipoterios y roedores analizados. Habrı´a habido un uso diferencial
del ha´bitat, indicado por la presencia de distintos usos de sustrato por parte de
los taxones ambulatorios (Protypotherium, Hegetotherium y Neoreomys), un cavador
(Perimys), trepadores (Interatherium y Steiromys) y corredores (Pachyrukhos, Eocardia y
Schistomys).
Las siguientes son las conclusiones ma´s relevantes de esta tesis.
• Existe una gran diversidad morfolo´gica en el postcra´neo de los tipoterios y
roedores santacrucenses.
• La morfologı´a funcional cualitativa representa una herramienta clave para
realizar inferencias paleobiolo´gicas en base a interpretaciones comparativas y
biomeca´nicas.
• La morfologı´a funcional permitio´ generar un perﬁl biomeca´nico para cada taxo´n
que permite estimar las capacidades, ventajas y desventajas para los diferentes
tipos de acciones que pudieron haber realizado (facultades).
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• La morfometrı´a geome´trica en 3D resulto´ ser una herramienta muy u´til para
describir cuantitativamente la morfologı´a de las carillas articulares y realizar
comparaciones entre taxones.
• La morfologı´a de las carillas articulares esta´ muy inﬂuenciada por la historia
ﬁlogene´tica de los grupos y en algunos casos esta dependencia opaca las posibles
interpretaciones ecomorfolo´gicas.
• La carilla articular que reﬂeja ma´s claramente las diferencias debidas a la
ﬁlogenia es la carilla proximal de la ulna (escotadura troclear + escotadura
radial).
• Las dos carillas del hu´mero, la proximal del radio y la distal del fe´mur reﬂejan
mejor diferencias ecomorfolo´gica que las dema´s carillas.
• Las carillas articulares con mayor correlacio´n entre la forma y el taman˜o son la
proximal del hu´mero y de la ulna.
• El uso de metodologı´as diferentes, en esta tesis representadas por la morfologı´a
funcional cualitativa y la ecomorfologı´a basada en morfometrı´a geome´trica en
3D, ayuda a realizar interpretaciones paleobiolo´gicas ma´s robustas, permitiendo
combinar los diferentes resultados.
• La integracio´n de los resultados obtenidos con las metodologı´as propuestas
permitio´ asignar a cada ge´nero analizado una categorı´a de uso de sustrato
primario y ocasionalmente, categorı´as secundarias.
• Se reconocieron distintos usos de sustrato a los cuales pudieron asignarse
los taxones extintos analizados: ambulatorio (Protypotherium, Hegetotherium y
Neoreomys), cavador (Perimys), trepador (Interatherium y Steiromys) y corredor
(Pachyrukhos, Eocardia y Schistomys), con diferentes categorı´as secundarias en
cada caso.
• Los diferentes usos de sustrato por parte de estos mamı´feros indicarı´an una
particio´n del uso del ha´bitat que podrı´a haber disminuido la competencia por
el alimento.
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• En base al uso de sustrato y taman˜o corporal, se propuso a Protypotherium,
Hegetotherium yNeoreomys como las presas ma´s accesibles para los depredadores
de mediano taman˜o representados por metaterios y aves.
• La informacio´n propuesta contribuye al conocimiento integral de la
paleoecologı´a de mamı´feros santacrucenses aportando hipo´tesis novedosas
para el uso de sustrato de los tipoterios y roedores pertenecientes a esta fauna.
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Ref. Especie Orden Nowak 1983 (4th Ed.) (ge´nero) Mammalian Species Morgan
2009










1 Hystrix cristata Rodentia “They shelter in caves, rock crevices, aardvark holes, or burrows they
dig themselves.Hystrix is nocturnal and terrestrial. It don´t not usually
climb trees, but does swim well.”
Sin informacio´n occasional
digger
— — — — —
2 Lagidium viscacia Rodentia “They are poor diggers and are rarely found in earth burrows. They
run and leap among the rocks with great agility.”




3 Chinchilla chinchilla Rodentia “Climbing and jumping about the rocks with remarkable agility.” Saltan entre las rocas con
agilidad (genero).
ricochetal — ambulatorio — — bounder
(C.
brevicaudata)
4 Lagostomus maximus Rodentia “It constructs extensive burrow systems. If a viscacha is persued, it can
travel at 40 km per hour, alternating running with 3-meter leaps and
sharp turns.”
Cava fossorial — digging semifossorial — bounder
5 Capromys pilorides Rodentia “Seem to be basically arboreal.” — — — — arboreal — —
6 Myocastor coypus Rodentia “The nutria is semiaquatic, inhabiting marshes, the edges of lakes, and
sluggish streams.Myocastor is adept on Iand but at home in the water.
It commonlymakes platforms of vegetation where it feeds and grooms
itself. For shelter the nutria takes over the hole of another animal or
constructs its own burrow.”
Cava y nada occasional
digger
— digging semifossorial — —
7 Dactylomys dactylinus Rodentia Arborı´cola Trepa ramas (genero) — — scansorial — — —
8 Ctenomys australis Rodentia “The main requirement of this fossorial genus seems to be sandy,
somewhat dry soil. ”
Cava (genero) fossorial — digging — — —
9 Dasyprocta azarae Rodentia “They are terrestrial and are adapted for a cursorial life. They walk,
trot, or gallop on their digits, and also can jump vertically at least
two meters from a standing start. If discovered they can travel with
remarkable speed and agility.”
Cava ocasionalmente
(genero)




10 Cuniculus paca Rodentia “Often spending the day in burrows that they excavate themselves or
take over from some other animal. Although pacas are tcrrestrial, they
enter water freely and swim well. If alarmed, they generally attempt
to make their escape in water.´´




— ambulatorio semifossorial — ?
11 Hydrochoerus hydrochaeris Rodentia “When alarmed on land, it runs like a horse, andwhen closely pursued
it enters the water, where it swims and dives with ease. The capybara
also swims completely underwater.”
Cuando son perseguidos
trotan por 300 m. Tambie´n
nadan y bucean bien.
cursorial — cursorial — — cursorial
12 Pediolagus salinicola Rodentia “(= Dolichotis porque los toma a las dos como el mismo ge´nero).” — — — — — — cursorial
13 Dolichotis patagonum Rodentia “Dolichotis uses a variety of locomotions: walking when undisturbed,
hopping like a rabbit or hare, galloping, and stotting-a sort of bounce
on all four limbs at once- for covering long distances at high speed.”
Adaptado a la vida
cursorial
cursorial — cursorial cursorial — cursorial
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2008










14 Cavia aperea Rodentia “They have been reported either to dig their own burrows (No
C. aperea) or to take over the abandoned holes of other mammals.
Terrestrial.”




15 Microcavia australis Rodentia “Under the bushes it digs a shallow depression. It also may dig a
burrow; sometimes climbs bushes and low trees to feed.”
Cava occasional
digger
— digging — — ?
16 Coendou spinosus Rodentia “They are principally nocturnal and arboreal. These porcupines are
slow in their movements, but are sure-footed climbers, using their tails
in conjunction with their hands and feet.”
— scansorial — scansorial arboreal — —
17 Cynomys ludovicianus Rodentia “They are diurnal and terrestrial, and excavate elaborate burrows for
shelter and protection from predators.”
Cava — — — — — —
18 Sciurus carolinensis Rodentia “They spend most of their time in the trees and are extremely agile in
traveling along the branches. They come down to the ground to forage
for food, and to bury nuts and acorns.”
Trepadores — — — — — bounder
(S.
vulgaris)
19 Lepus callotis Lagomorpha “They run rapidly and for greater distances than the true rabbits
(Sylvilagus) that occupy much the same range, unlike the latter Jack
rabbits make rather long, high leaps. Members of the genus Lepus
do not generally dig or occupy burrows, depending instead on their
strong running abilities to escape danger.”




20 Cebus apella Primates Arborı´cola — — — — — — —
21 Daubentonia madagascariensis Primates Arborı´cola Trepa — — — — — —
22 Pudu puda Artiodactyla “Runs in a zigzag manner. it may climb trunk of trees that are inclined
and it is said to be very nimble among rocks. Not a strong swimmer.”
— — — — — — —




24 Leopardus geoffroyi Carnivora “Good climber and swimmer; it sleeps in trees and readily enters
water.”
Sin informacio´n — — — — escansorial ambulatorio
25 Arctictis binturong Carnivora “Mainly arboreal, is reported to dive, swim, and catch ﬁsh.” — — — — arboreal arboreal —
26 Civettictis civetta Carnivora “Almost completley terrestrial, but takes to water readily and swims
well.”
Podrı´a nadar — Trotting — — terrestrial ambulatorio
27 Genetta genetta Carnivora “They climb trees to prey on nesting and roosting birds, but much of
their food is taken on the ground.”
Terrestre — “Arboreal and
terrestrial walking
and jumping”
— — escansorial —
28 Ichneumia albicauda Carnivora “Basically terrestrial.” Terrestre, usualmente
camina o trota.
— Trotting — — terrestrial —
29 Suricata suricatta Carnivora “Efﬁcient digger. Colonies on the plains may excavate their own
burrows.”
Buen cavador. — — — — — —
30 Cryptoprocta ferox Carnivora “Excellent climber and pursues lemurs through the trees.” Trepa ramas — — — — — —
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31 Crocuta crocuta Carnivora “Up to 80 km may be covered in a night’s foraging.” — — — — — cursorial cursorial
32 Nandinia binotata Carnivora “largely arboreal and to occurmainly 10 to 30meters above the ground
in various types of forest. It was nocturnal and slept by day in a fork
on a large branch, or in a bundle of lianas.”
— — Climbing arboreal
walking
— — arboreal —
33 Ailurus fulgens Carnivora “Sleeps on tree, capable climber. It seems to do most feeding on the
ground.”
Escansorial — — — arboreal arboreal —
34 Lontra longicaudis Carnivora “Aquatic. They are excellent swimmers and divers. Otters swim by
movements of the hind legs and tail.”
Nada — — — — acuatic —
35 Galictis cuja Carnivora “Probably capable burrowers themselves. They are quick and agile,
are good climbers and wimmers.”
Adaptado a correr y trepar
ma´s que a cavar o nadar
— — — — terrestrial ambulatorio
36 Gulo gulo Carnivora “Mainly terrestrial, the usual gait being a sort of loping gallop, but it
can climb trees with considerable speed and is an excellent swimmer.”
Pueden nadar y son a´giles
trepadores de a´rboles
— — — — escansorial ambulatorio
37 Meles meles Carnivora “Lives in a large communal burrow system.” — — — — — fossorial ambulatorio




subir y bajar pequen˜os
arboles. Buen nadador.
— — — arboreal escansorial —
39 Procyon cancrivorus Carnivora “Good climbers and swimmers.” Sin informacio´n — — — — escansorial ambulatorio
40 Potos ﬂavus Carnivora “Is almost entirely arboreal.” Arborı´cola — — — arboreal arboreal —
41 Conepatus chinga Carnivora “Generally slow moving, does not ordinarily climb, may turn over the
soil in a considerable area with their bare snouts and their claws when
in scarch of food.”
Cava ocasionalmente
(genero)
— — — — fossorial ambulatorio
42 Lycalopex gymnocercus Carnivora — Sin informacio´n — — — — cursorial cursorial
43 Dendrohyrax arboreus Hyracoidea “Arboreal, but frequently descends and moves about on the ground.” Arborı´cola — — — arboreal — —
44 Heterohyrax brucei Hyracoidea “Their habits are very much like those of Procavia, with which genus
they occur in close association sometimes inhabiting the same rocky
crevices. It is known to go up in trees sometimes in order to feed.”
A´giles trepadores y buenos
saltadores
— — — bounding — —
45 Procavia capensis Hyracoidea “It can dig burrows of its own. Is active and agile, running up steep
smooth rock surfaces with ease.”
Sin informacio´n — — — bounding — bounder
46 Didelphis albiventris Didelphimorphia “They are mainly terrestrial, moving with a slow, ambling gait, and are
strong swimmers. They can climb well, with the help of the prehensile
tail, and can even hang by the tail.”
Emplea patrones de
locomocio´n terrestre,
arbo´rea y acua´tica (ge´nero)
— — — — escansorial —
Diferentes clasiﬁcaciones de la muestra viviente analizada Ref., Referencia de cada especie en los ana´lisis de componentes
principales
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No´mina Anatomica Veterinaria 5 ed. Evans y de Lahunta 2013
Miller’s Anatomy of the Dog
4th Ed
Rose y Chinnery 2004 The
postcranial skeleton of early
Eocene rodents
Candela y Picasso 2008 Functional
Anatomy of the Limbs of
Erethizontidae
Shockey y Flinn 2007 Esta tesis
ESCA´PULA
Facies costalis [medialis] Medial or costal surface — — — Superﬁcie medial
Fossa subscapularis Subscapular fossa — — — Fosa subescapular
Spina scapulae Spine of the scapula — — Spine Espina
Fossa supraspinata Supraspinous fossa — — Supraspinous fossa Fosa supraespinosa
Fossa infraspinata Infraspinous fossa — — Infraspinous fossa Fosa infraespinosa
Acromion Acromion — — Acromion Acromion
Margo dorsalis Dorsal border — — — Borde vertebral
Margo caudalis Caudal border — — Lateral border Borde posterior
Margo cranialis Cranial border — — Anterior border Borde anterior
Angulus caudalis Caudal angle — — — Angulo posterior
Angulus ventralis Ventral angle — — — Angulo ventral
Angulus cranialis Cranial angle — — — Angulo anterior
Cavitas glenoidalis Glenoid cavity Glenoid fossa — Glenoid fossa Cavidad glenoidea
Collum scapulae — — — — Cuello
Tuberculum supraglenoidale Supraglenoid tuberosity supraglenoid tubercle — — Tuberculo supraglenoideo
Processus coracoideus Coracoid process coracoid process — — Proceso coracoideo
— — — — Scapular blade La´mina
— — — — — Escotadura mayor
HUMERO
Caput humeri Head Head Humeral head — Cabeza humeral
Collum humeri Neck — — — Cuello
Tuberculum majus Greater tubercle Greater tuberosity Greater tuberosity Greater tubercle Tuberosidad mayor
Tuberculum minus Lesser tubercle Lesser tuberosity lesser tuberosity lesser tubercle Tuberosidad menor
Sulcus intertubercularis Intertubercular groove — bicipital groove — Surco bicipital
Tuberositas deltoidea Deltoid tuberosity deltoid ridge/deltopectoral
crest
deltopectoral crest, deltoid ridge &
pectoral ridge
Lateral (deltoid) crest Tuberosidad deltoidea (puede
proyectarse en una cresta
deltoidea)
Crista supracondylaris lateralis Lateral supracondylar crest lateral epicondylar ridge lateral epicondylar ridge Supinator crest Cresta supracondilar
Capitulum humeri Capitulum humeri Capitulum capitulum Capitulum Capı´tulo
Trochlea humeri Trochlea humeri trochlea trochlea — Tro´clea
Fossa olecrani Olecranon fossa — olecranon fossa Olecranon fossa Fosa olecraneana
Fossa coronoidea — — coronoid fossa Ulnar fossa Fosa coronoidea
Fossa radialis Radial fossa — Radial fossa Radial fossa Fosa radial
Foramen supratrochleare (ca) — — — Entepicondylar foramen Foramen entepicondilar
Epicondylus medialis Medial epicondyle entepicondyle entepicondyle (medial epicondyle) Medial epicondylar process Entepico´ndilo
Foramen supracondylare (fe) Supratrochlear foramen entepicondylar foramen — — Foramen supratroclear
— — — capitular tail — Reborde capitular
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— — — medial lip of the trochlea Medial ﬂange Labio medial de la tro´clea
Epicondylus lateralis Lateral epicondyle — ectepicondyle (=lateral epicondyle) — Ectepico´ndilo
— — — “beak” — Pico
RADIO
Caput radii Head Head Radial head — Cabeza radial
Fovea capitis radii Articular fovea fossa for the capitulum Fossa for the capitulum — fo´vea
Circumferentia articularis Articular circumference ulnar facet ulnar facet Ulnar facet Circunferencia articular
Tuberositas radii Radial tuberosity bicipital tuberosity bicipital tuberosity — Tuberosidad bicipital
Facies articularis carpea Distal articular surface — — — Carilla articular carpal
Processus styloideus Styloid process styloid process — — Proceso estiloides
— — capitular eminence capitular eminence Capitular eminence Eminencia capitular
ULNA
Olecranon Olecranon olecranon Olecranon Olecranon Ole´cranon
Tuber olecrani — — Olecranon process Olecranon process Proceso olecraneano
Processus anconeus [anconaeus] Anconeal process — Anconeal process (beak of the
olecranon)
— Proceso anco´neo
Processus coronoideus medialis Medial coronoid process coronoid process (?) coronoid process (?) coronoid process (?) Proceso coronoideo medial
Processus coronoideus lateralis Lateral coronoid process — — — Proceso coronoideo lateral
Incisura trochlearis Trochlear notch semilunar notch/ trochlear
notch
Trochlear notch Trochlear notch Escotadura troclear
Incisura radialis Radial notch radial notch radial notch Radial notch Escotadura radial
Circumferentia articularis Articular circumference — — — Circunferencia articular
Processus styloideus Styloid process — — Styloid process Proceso estiloides
Facies articularis carpea — — — — Carilla articular carpal
— — crest (associated with m.
pronatus quadratus)
— Pronator crest Cresta para el pronator quadratus
HUESO COXAL
Os coxae Hip bone — — — hueso coxal
Acetabulum Acetabulum Acetabulum — — Aceta´bulo
Incisura acetabuli Notch — — — Escotadura acetabular
Os ilium Ilium — — — Ilion
Area lateralis m. recti femoris Area for the origin of the rectus
femoris
— — — Tube´rculo para el origen del
rectus femoris
Crista iliaca Iliac crest — — — Cresta ilı´aca
Facies glutea [glutaea] Gluteal surface Gluteal surface — — Fosa glu´tea (dividida en fosa
glu´tea dorsal y ventral en
Cavioidea; Garcı´a-Esponda y
Candela, 2010)
Facies iliaca Iliac surface Iliac surface — — Fosa ilı´aca
Linea arcuata Arcuate line — — — Eminencia iliopu´bica.
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Os ischii Ischium — — — Isquion
Tuber ischiadicum Ischiatic tuberosity — — — tuberosidad isquia´tica
Os pubis Pubis — — — Pubis
FEMUR
Caput ossis femoris Head Head Femoral head Head Cabeza femoral
Fovea capitis Fovea — Fovea capitis femoris — Fovea capitis
Collum ossis femoris Neck — — — Cuello
Trochanter major Greater trochanter Greater trochanter Greater trochanter — Troca´nter mayor
Trochanter minor Lesser trochanter Lesser trochanter Lesser trochanter Lesser trochanter Troca´nter menor
Trochanter tertius Third trochanter Third trochanter Third trochanter Third trochanter Tercer troca´nter
Condylus medialis Medial condyle Medial condyle Medial condyle — Co´ndilo medial
Epicondylus medialis Medial epicondyle — — — Epico´ndilo medial
Condylus lateralis Lateral condyle Lateral condyle Lateral condyle — Co´ndilo lateral
Epicondylus lateralis Lateral epicondyle — — — Epico´ndilo lateral
Trochlea ossis femoris Femoral trochlea/patellar
surface
Patellar groove Femoral trochlea/patellar groove — Surco patelar
TIBIA
Facies articularis proximalis Proximal articular surface — — — Carilla articular proximal
Condylus medialis Medial condyle — Medial condyle — Co´ndilo medial
Condylus lateralis Lateral condyle Lateral condyle Lateral condyle — Co´ndilo lateral
Tuberculum intercondylare mediale Medial intercondylar tubercle — Intercondylar tubercules (or tibial
spines)
— Tube´rculo intercondilar medial
Tuberculum intercondylare laterale Lateral intercondylar tubercle — Intercondylar tubercules (or tibial
spines)
— Tube´rculo intercondilar lateral
Tuberositas tibiae Tibial tuberosity — Tibial tuberosity — Tuberosidad tibial
Margo cranialis Cranial border (formerly called
the tibial crest)
Tibial crest (para mi, la cresta es
una parte del borde)
Tibial crest (=cnemial crest) — Cresta tibial
Cochlea tibiae Cochlea tibiae — articular surface for the astragalar
trochlea (?)
— Carilla astragalar
Malleolus medialis Medial malleolus Medial malleolus Medial malleolus — Male´olo medial
Sulcus malleolaris — Groove for tendon of ﬂexor
digitorum tibialis (?)
Groove for tendon of ﬂexor digitorum
tibialis (?) separa maleolo de proceso
posterior
— Surco maleolar
x — Posterior proces Posterior proces — Proceso posterior
— — Groove for tendon of ﬂexor
digitorum ﬁbularis (?)
Groove for tendon of ﬂexor digitorum
ﬁbularis (?)
— surco para el flexor digitorum
ﬁbularis
x — Tibialis anterior fossa (fosa en
borde lat. Prox)
Tibial lateral fossa — Fosa lateral
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Ape´ndice 3. Descomposicio´n ortogonal de la varianza de
cada ana´lisis en relacio´n al a´rbol combinado
utilizado.
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Ana´lisis de sen˜al ﬁlogene´tica en la carilla articular de la esca´pula
A´rbol combinado utilizado para el ca´lculo de sen˜al ﬁlogene´tica en el ana´lisis de la
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Descomposicio´n ortogonal de la varianza de cada Componente Principal:
Ortograma y ortograma acumulado con los valores de cada nodo y gra´ﬁco de
signiﬁcancia de cada uno de los cuatro estadı´sticos.
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Ana´lisis de sen˜al ﬁlogene´tica en la carilla articular proximal del
hu´mero
A´rbol combinado utilizado para el ca´lculo de sen˜al ﬁlogene´tica en el ana´lisis de la
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Descomposicio´n ortogonal de la varianza de cada Componente Principal:
Ortograma y ortograma acumulado con los valores de cada nodo y gra´ﬁco de
signiﬁcancia de cada uno de los cuatro estadı´sticos.
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Ana´lisis de sen˜al ﬁlogene´tica en la carilla articular distal del hu´mero
A´rbol combinado utilizado para el ca´lculo de sen˜al ﬁlogene´tica en el ana´lisis de la
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Descomposicio´n ortogonal de la varianza de cada Componente Principal:
Ortograma y ortograma acumulado con los valores de cada nodo y gra´ﬁco de
signiﬁcancia de cada uno de los cuatro estadı´sticos.
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Ana´lisis de sen˜al ﬁlogene´tica en la carilla articular proximal del radio
A´rbol combinado utilizado para el ca´lculo de sen˜al ﬁlogene´tica en el ana´lisis de la
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Descomposicio´n ortogonal de la varianza de cada Componente Principal:
Ortograma y ortograma acumulado con los valores de cada nodo y gra´ﬁco de
signiﬁcancia de cada uno de los cuatro estadı´sticos.
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Ana´lisis de sen˜al ﬁlogene´tica en la carilla articular distal del radio
A´rbol combinado utilizado para el ca´lculo de sen˜al ﬁlogene´tica en el ana´lisis de la
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Descomposicio´n ortogonal de la varianza de cada Componente Principal:
Ortograma y ortograma acumulado con los valores de cada nodo y gra´ﬁco de
signiﬁcancia de cada uno de los cuatro estadı´sticos.
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Ana´lisis de sen˜al ﬁlogene´tica en la carilla articular proximal de la ulna
A´rbol combinado utilizado para el ca´lculo de sen˜al ﬁlogene´tica en el ana´lisis de la
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Descomposicio´n ortogonal de la varianza de cada Componente Principal:
Ortograma y ortograma acumulado con los valores de cada nodo y gra´ﬁco de
signiﬁcancia de cada uno de los cuatro estadı´sticos.
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Ana´lisis de sen˜al ﬁlogene´tica en la carilla articular proximal del fe´mur
A´rbol combinado utilizado para el ca´lculo de sen˜al ﬁlogene´tica en el ana´lisis de la
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Descomposicio´n ortogonal de la varianza de cada Componente Principal:
Ortograma y ortograma acumulado con los valores de cada nodo y gra´ﬁco de
signiﬁcancia de cada uno de los cuatro estadı´sticos.
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Ana´lisis de sen˜al ﬁlogene´tica en la carilla articular distal del fe´mur
A´rbol combinado utilizado para el ca´lculo de sen˜al ﬁlogene´tica en el ana´lisis de la
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Descomposicio´n ortogonal de la varianza de cada Componente Principal:
Ortograma y ortograma acumulado con los valores de cada nodo y gra´ﬁco de
signiﬁcancia de cada uno de los cuatro estadı´sticos.
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Ana´lisis de sen˜al ﬁlogene´tica en la carilla articular proximal de la tibia
A´rbol combinado utilizado para el ca´lculo de sen˜al ﬁlogene´tica en el ana´lisis de la
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Descomposicio´n ortogonal de la varianza de cada Componente Principal:
Ortograma y ortograma acumulado con los valores de cada nodo y gra´ﬁco de
signiﬁcancia de cada uno de los cuatro estadı´sticos.
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La´mina I. Interatherium MPM-PV 3527. A. Esca´pula izquierda. B.
Hu´mero derecho. C. Ulna izquierda. D. Radio derecho.
E. Hueso coxal derecho. F. Fe´mur izquierdo. G. Tibia
derecha. Escala: 10 mm.
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La´mina II. ProtypotheriumMPM-PV 4336. A. Esca´pula izquierda. B.
Pelvis derecha.C.Ulna izquierda.D. Radio izquierda. E.
Fe´mur izquierda. F. Tibia izquierda. Escala: 10 mm.
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La´mina III. Hegetotherium MPM-PV 4173. A. Esca´pula derecha. B.
Hu´mero derecho. C. Ulna derecha. D. Radio derecho.
E. Hueso coxal derecho. F. Fe´mur derecho. G. Tibia
derecha. Escala: 10 mm.
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La´mina IV. Pachyrukhos YPMPU 15743. A. Esca´pula derecha.
B. Hu´mero izquierdo. C. Ulna izquierda. D. Radio
izquierdo. E. Tibia derecha. Escala: 10 mm.
259




Mun˜oz, Nahuel A. - Tesis Doctoral La´minas
La´mina V. Neoreomys MPM-PV 3521. A. Esca´pula derecha. B.
Hu´mero izquierdo. C. Radio izquierdo. D. Hueso coxal
izquierdo. E. Fe´mur izquierdo F. Tibia derecha. Escala:
10 mm.
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La´mina VI. Eocardia MPM-PV 3683. A. Ulna derecha. B. Hueso
coxal derecho. C. Fe´mur izquierdo D. Tibia izquierda.
Escala: 10 mm.
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La´mina VII. Schistomys YPMPU 15648. A. Hu´mero derecho. B.
Ulna derecha. C. Radio derecho. D. Hueso coxal
izquierdo. E. Fe´mur izquierdo. F. Tibia izquierda.
Escala: 10 mm.
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La´mina VIII. Perimys MPM-PV 17443. A. Hu´mero izquierdo.
B. Ulna izquierda. C. Radio izquierdo. D. Fe´mur
derecho. E. Tibia derecha. Escala: 10 mm.
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La´mina IX. Steiromys MPM-PV 17444. A. Esca´pula derecha.
B. Pelvis derecha. C. Hu´mero izquierdo. D. Fe´mur
derecho. E. Tibia derecha. Escala: 10 mm.
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